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 Este trabajo es el resultado del interés por la conservación de la especie que 
desde hace más de 3 décadas impulsa a colectivos de cazadores de becada en 
España. Fue este interés lo que permitió a Antonio Lucio y a Mario Sáenz de 
Buruaga, desarrollar el Proyecto Becada en los años 90, dado que era necesaria 
una extensa red de voluntarios para obtener información sobre la invernada 
que fuera extrapolable a nivel nacional. Dicho Proyecto no solo aprovechó la 
disposición de los becaderos a recoger información en las cacerías, sino que 
preparó el terreno para que tanto administraciones como cazadores se dieran 
cuenta de la importancia y de la necesidad de monitorizar la población 
invernante, para poder así realizar una gestión coherente con la realidad 
ecológica de la especie.  
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INTRODUCCIÓN GENERAL 
 
1. Abundancia y uso sostenible de los recursos naturales 
 
El término desarrollo sostenible empezó a usarse a comienzos de los 80 e 
implica el reconocimiento de la necesidad de preservar los recursos naturales 
para las generaciones futuras. En el caso de la fauna como recurso utilizado 
por el hombre, esto conlleva la necesidad de comprender cómo la abundancia 
animal responde a la explotación. Las dos asunciones sobre las que se sustenta 
la idea de uso sostenible de la fauna son que las poblaciones animales se 
renuevan a sí mismas y que no crecen de forma indefinida (Milner-Gulland & 
Mace 1998). 
 
La abundancia de las poblaciones animales se ve determinada y regulada por 
factores intrínsecos o denso-dependientes de la población, por ejemplo la 
competencia por los recursos; y factores extrínsecos, por ejemplo factores 
climáticos como la temperatura o la humedad. En condiciones naturales, la 
abundancia animal oscilará en torno a un valor de equilibrio poblacional 
(capacidad de carga) que está relacionado con la capacidad de un ambiente 
dado para albergar un número determinado de individuos (Begon et al. 2006). 
 
Los estudios empíricos (basados en la observación directa de lo que les sucede 
a los individuos) pueden sugerir qué causas producen cambios en la 
abundancia. Por ejemplo podemos establecer correlaciones entre factores 
extrínsecos como el clima y datos de abundancia que sugieran que el clima 
afecta a parámetros demográficos, aunque en la gran mayoría de las ocasiones 
dichas correlaciones sirven para sugerir no para probar relaciones causales 
(Begon et al. 2006). Posteriormente, incorporando estas observaciones en 
modelos matemáticos de dinámica poblacional es posible proporcionar el 
soporte necesario para establecer determinadas hipótesis sobre los cambios 
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poblacionales. De esta forma, podemos diferenciar tres aproximaciones al 
estudio de la abundancia: 1) demográfica, que estudia las variaciones en la tasa 
de crecimiento entre las diferentes fases del ciclo vital; 2) mecanicista, que 
estudia las relaciones entre las variaciones de abundancia y las variaciones de 
determinados factores; y 3) de densidad, que estudia la relación entre las 
variaciones de la tasa de crecimiento y la densidad poblacional; siendo la 
mayor parte de los estudios híbridos entre las tres categorías (Sibly & Hone 
2002). 
 
La explotación de las poblaciones animales silvestres por parte del hombre, 
como es el caso de las explotaciones cinegéticas o de pesquerías, está 
englobada dentro de la teoría de la dinámica depredador-presa. Según ésta, las 
relaciones más estables son aquellas en las que las poblaciones de 
depredadores covarían con las de presas. En caso contrario, pueden 
producirse “pozos de depredación”, en los que los depredadores impiden la 
recuperación poblacional de un presa (Begon et al. 2006). Es decir, el objetivo 
debe ser evitar la sobreexplotación para no llevar a cabo la eliminación del 
recurso a medio-largo plazo, y dado que los gestores y usuarios del recurso 
evitan la infra-explotación, lo deseable sería encontrar el equilibrio entre 
ambos extremos (Begon et al. 2006). Para determinar dicho equilibrio serán 
necesarias no solo consideraciones biológicas si no también consideraciones 
económicas y sociales (Milner-Gulland & Mace 1998).  
 
Históricamente el uso de los recursos naturales se ha caracterizado por una 
sobreexplotación de los mismos, fruto de una falta de comprensión de la 
variabilidad natural, aproximaciones reduccionistas a los procesos biológicos 
basadas en ensayo y error, falta de control y de réplicas sobre los nuevos 
problemas, y la perspectiva de riqueza que genera el poder político y social. La 
sobreexplotación del salmón y la anchoa del Pacífico son buenos ejemplos de 
como la industria pesquera amparada en conceptos como el “maximum 
Introducción general 
  3
sustained yield” (MSY, máximas capturas mantenidas en el tiempo) aplicó 
únicamente medidas de rendimiento para maximizar los beneficios (Ludwig et 
al. 1993). En contraposición estrategias de gestión como las “Adaptive 
Harvest Management” (AHM, gestión adaptativa de las extracciones) o las 
“Management Strategy Evaluation” (MSE, evaluaciones de las estrategias de gestión), 
que integran tanto aspectos socio-económicos como biológicos, y la 
incertidumbre en el conocimiento de la variabilidad natural de las poblaciones, 
sí parecen escenarios de gestión adecuados, siendo buenos ejemplos la actual 
gestión del lagópodo escocés y de las aves acuáticas en Norteamérica 
(Johnson & Case 2000, Hudson & Dobson 2001, Milner-Gulland 2011). 
 
En resumen, para desarrollar modelos de gestión sostenibles de poblaciones 
animales silvestres, como es el caso de las especies cinegéticas, es necesario 
tener en consideración: las causas (tanto ambientales como derivadas del 
hombre) que influyen en la dinámica de poblaciones, el contexto social y 
económico de los usuarios del recurso, y metodologías que evalúen el estado 
de las poblaciones y la eficacia de las herramientas de gestión (Milner-Gulland 
2011).  
 
2. Ciencia y gestión cinegética en España 
 
En el caso de España, la realidad es que la gestión de las especies cinegéticas 
está basada más en la tradición o en intereses económicos a corto plazo que 
en estudios científico-técnicos sobre la dinámica o ecología de las poblaciones 
(Martínez et al. 2002, Díaz-Fernández 2012). Como posibles hipótesis a esta 
situación tan poco alentadora están la poca atención que han recibido las 
especies cinegéticas dentro del ámbito científico, la escasa difusión de los 
trabajos científicos en un ámbito puramente divulgativo y por supuesto la falta 
de comunicación entre ecólogos y gestores. De todo ello se deriva que gran 
parte de los resultados científicos no son aplicados en la gestión por técnicos 
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o administraciones quedando malogrado el fin último de la ciencia, su uso por 
parte de la sociedad.  
 
Es posible, no obstante, que hasta tiempos recientes esta gestión “tradicional” 
fuera adecuada en muchos casos (o, al menos, no necesariamente muy 
negativa), ya que la capacidad de modificación del medio y el grado de presión 
cinegética no eran muy elevados (López-Ontiveros 1991, Vargas 2002). En 
épocas más recientes (siglo XX), las perturbaciones asociadas a los cambios 
globales aparecidos junto con el aumento exponencial de las poblaciones 
humanas (desaparición de hábitats naturales, manejo intensivo del medio, 
polución, cambios climáticos, etc.), han influido negativamente en muchas 
especies, incluidas las cinegéticas (Vargas 2002). A partir de los años 70 del 
siglo pasado, y de forma pareja al desarrollo económico de España, se produjo 
un incremento en el número de licencias de caza posiblemente relacionado 
con el incremento del nivel adquisitivo del ciudadano medio (López-
Ontiveros 1991, Martínez 2009). De todo ello se deriva un mayor uso de los 
recursos cinegéticos por una población que cada vez ha ido demandando más 
ocio, en un momento en que muchas poblaciones cinegéticas probablemente 
están en recesión por causas ambientales. Otras consecuencias inmediatas al 
desarrollo económico de España han sido el incremento en la transformación 
del medio para aumentar la productividad de la agricultura y la intensificación 
en el manejo de las especies cinegéticas para aumentar la rentabilidad de estas 
(Martínez 2009).  
 
Por citar algún ejemplo, el declive poblacional de la perdiz roja Alectoris rufa, 
causado por la sobrecaza y el detrimento de su hábitat óptimo fruto de la 
intensificación agrícola (Viñuela et al. 2011, Delibes-Mateos et al. 2012), ha 
llevado a una gestión fuertemente influida por las sueltas de individuos de 
granja, lo que está teniendo efectos negativos en las poblaciones silvestres y 
cambiando radicalmente el concepto de gestión de la especie (Blanco-Aguiar 
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et al. 2008, Díaz-Fernández 2012). Otro ejemplo sería la aparición de 
estrategias de gestión cuyo principal objetivo es incrementar la densidad 
poblacional sin tener en cuenta las interacciones entre especies o la capacidad 
de carga del medio, dando como resultado problemas de sobreabundancia en 
algunas especies de caza mayor (ciervo Cervus elaphus y jabalí Sus scrofa) y 
menor (perdiz roja), que suponen problemas sanitarios difíciles de enfrentar 
(Gortázar et al. 2006).  
 
Es decir, la situación actual de las especies cinegéticas en relación con el 
hombre no tiene nada que ver con la que era hace 50 años, por lo tanto es 
fundamental replantearse los principios que guían la gestión de la caza en la 
actualidad. De tal forma, que si el objetivo es que las especies cinegéticas y la 
caza entendidas como recurso económico, como actividad de ocio y como 
valor en sí mismo sean perdurables en el tiempo, es necesario diseñar un 
manejo de la caza basado en conocimientos científico-técnicos que evalúen 
dicha sostenibilidad poblacional. 
 
En este contexto, en el 2005 el Comité Inter-autonómico de Caza y Pesca 
Continental acordó la necesidad de desarrollar estudios sobre la becada 
Scolopax rusticola, con el objeto de contribuir a la sostenibilidad y optimización 
de su aprovechamiento cinegético, tanto a nivel nacional como europeo. De 
tal forma que los estudios españoles pudieran contribuir también a una mejor 
gestión internacional del aprovechamiento de la especie. Así, en el periodo 
2007-2010 se desarrolló un proyecto de investigación financiado por nueve de 
las comunidades autónomas participantes en el Comité Inter-autonómico 
(Aragón, Cantabria, Cataluña, Castilla y León, Galicia, Navarra, País Vasco, 
Madrid y Valencia) que abordaba aspectos como la migración, la abundancia 
de las poblaciones invernantes y la presión cinegética (Arroyo & Guzmán 
2009). Esta Tesis Doctoral supone la continuación y refinamiento de los 
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diferentes estudios sobre la población de becadas invernante en España 
iniciados en aquel proyecto. 
 
3. El modelo de estudio: la becada 
 
Distribución y ecología 
 
La becada es una limícola forestal que presenta una amplia distribución 
paleártica, estando presente en áreas templadas de Asia y Europa, desde las 
Islas Británicas a Kamtchatka, y desde el Círculo Polar Ártico hasta el norte de 
África y Medio Oriente (Cramp & Simmons 1983). La población reproductora 
europea se extiende desde Fenoscandia hasta la región mediterránea (en áreas 
montañosas) y desde el oeste de Europa hasta el este de Rusia (Hagemeijer & 
Blair 1997). Es un migrante presahariano con un alohiemismo sobresaltante 
(Alerstam & Hendenstrom 1998), es decir, las poblaciones de Rusia y el norte 
de Europa son migradoras pasando el invierno en la región mediterránea y el 
norte de África (largo-migrantes), mientras que las poblaciones más sureñas y 
del oeste de Europa presentan migraciones de corta distancia (corto-
migrantes) o son sedentarias  (Henderson et al. 1993, Ferrand & Gossmann 
2009b).  
 
La distribución de las poblaciones en Europa incluye, por tanto, 3 áreas: área 
de reproducción estricta (donde están en verano pero no en invierno), área de 
invernada estricta (donde están en invierno pero no durante la reproducción) 
y área intermedia donde se mezclan las poblaciones reproductoras e 
invernantes. La Península Ibérica incluye el área de invernada estricta y el área 
con poblaciones reproductoras e invernantes (Figura 1). 
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Figura 1. Distribución de la becada en Europa, diferenciando las áreas de reproducción 
(naranja), de invernada (rojo) e intermedia (amarillo). Extraído de Ferrand & Gossmann 
2009b. 
 
La migración postnupcial de la especie comienza a finales de septiembre o 
comienzos de octubre en Rusia y el norte de Europa (Svazas 1990, Saari 2006, 
Fokin et al. 2009), pasando por Europa central a lo largo de octubre y 
comienzos de noviembre (Maties & Munteanu 1980, Meran 2000) y llegando a 
los cuarteles de invernada en el sur y el oeste de Europa fundamentalmente a 
lo largo de noviembre (Lucio & Sáenz de Buruaga 2000, Ferrand & 
Gossmann 1995 y 2009b). Posteriormente la invernada comprendería el 
periodo desde noviembre-diciembre a febrero-marzo según países, 
empezando la migración prenupcial en el sur de Europa en la segunda mitad 
de febrero (Lucio & Sáenz de Buruaga 2000, Ferrand & Gossmann 1995 y 
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2009b), y llegando a los cuarteles de reproducción del norte de Europa y Rusia 
fundamentalmente a lo largo de abril y mayo (Fokin et al. 2004, Saari 2006).  
 
La especie presenta una gran fidelidad por los lugares de reproducción y de 
invernada. Por ejemplo, para individuos anillados, se registran tasas de 
recuperación del 90% dentro de un radio de 50 Km del lugar de nacimiento 
(Kalchreuter 1983); y para los cuarteles de invernada tasas de recuperación de 
en torno el 70% dentro de un radio de 10 km del lugar de anillamiento 
(Hoodless & Coulson 1994). Las recuperaciones invernales a distancias 
superiores parecen estar relacionadas con la temperatura invernal y con 
temporales de frío y nieve que producen desplazamientos masivos de 
individuos fuera de sus lugares habituales de invernada (Hoodless & Coulson 
1994, Gossmann & Ferrand 2000). 
  
Fruto de adaptaciones a nichos ecológicos muy concretos, la becada presenta 
una serie de adaptaciones morfológicas características, como son un pico 
extremadamente largo en relación con el tamaño corporal, que la caracteriza 
como un depredador especialista de macroinvertebrados edáficos; y un 
plumaje críptico que la hace pasar desapercibida en el bosque (Cramp & 
Simmons 1983). El hábitat utilizado puede variar en función de la época del 
año, siendo un ave fundamentalmente forestal durante la época estival, 
mientras que durante la invernada alterna la ocupación del bosque durante el 
día, con la ocupación de pastizales cercanos durante la noche, y obedeciendo 
dichas diferencias a las ventajas que ofrece el bosque como sitio de refugio y 
los pastizales como sitio de alimentación (Cramp & Simmons 1983). Así 
mismo parece seleccionar positivamente aquellos pastizales que presentan una 
mayor carga de lombrices (Duriez et al. 2005b), siendo ésta su principal fuente 
de alimentación (Granval 1987 y 1988). Tiene preferencia por los bosques 
mixtos de especies caducifolias, con alta complejidad de estratos y edades así 
como con un suelo rico en humus, siendo especialmente relevante en 
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primavera la cobertura que ofrece el sotobosque (Hirons & Johnson 1987). 
En invierno el espectro de hábitats aumenta, incluyendo, además de los 
bosques de frondosas, reforestaciones de coníferas y setos arbóreos, y 
mostrando también preferencia por suelos ricos en humus y denso 
sotobosque (Duriez et al. 2005b). En el área mediterránea también selecciona 
encinares y formaciones mixtas pero manteniendo la citada preferencia por los 
bosques con una mayor complejidad en cuanto a suelo y estructura (Lucio & 
Sáenz de Buruaga 2000). 
 
Población y tendencias 
 
Se estima que la población invernante en Europa es de entre 10 y 25 millones 
de individuos y la población reproductora europea entre 2 y 8 millones de 
parejas reproductoras con una tendencia estable para la mayoría de países 
(Lutz & Jensen 2006). Aún así la especie presenta la categoría de conservación 
SPEC3 (especies que requieren medidas de conservación en Europa por tener 
un estatus de conservación desfavorable) a nivel pan-europeo debido a un 
moderado declive de la población reproductora en Rusia (Birlife International 
2004a), y de la población invernante en Francia (Tucker & Heath 1994). En 
contraposición a las referencias anteriores, revisiones posteriores han descrito 
una tendencia estable aun con grandes fluctuaciones interanuales para las 
poblaciones invernantes en el Reino Unido, Francia (Aebischer & Baines 
2008, Ferrand & Gossmann 2008), e incluso una tendencia ascendente para la 
población reproductora finlandesa (Saari 2006). 
 
Como principales factores potencialmente limitantes de la especie se han 
señalado los inviernos climáticamente adversos, la pérdida de hábitat y la 
sobrecaza (Ferrand & Gossmann 2001, Lutz & Jensen 2006).  
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Como para todas las especies altamente especializadas en un tipo de 
alimentación concreto, la probabilidad de supervivencia de la becada 
disminuye cuando su principal fuente de recursos se vuelve inaccesible                         
(Begon et al. 2006, Ferrand & Gossmann 2009b). Esto sucede durante los 
temporales de frío y nieve, que mantienen el suelo helado y cubierto de nieve 
de forma permanente a lo largo de días o semanas, de tal forma que las 
lombrices y otros macroinvertebrados edáficos quedarían inaccesibles para las 
becadas (Baille 1986). El resultado son desplazamientos masivos de becadas 
hacia lugares más templados donde se incrementa la densidad de individuos 
debilitados, que serían más vulnerables a otros factores de mortalidad como la 
depredación o la caza (Gossmann & Ferrand 2000, Péron et al. 2011a). 
 
La becada presenta profundas adaptaciones en su comportamiento a la 
transformación histórica que han sufrido los bosques europeos, los cuales 
fueron históricamente aclarados para favorecer los pastos y así la ganadería. 
De tal forma que tanto el mosaico bosque-pradera que representa gran parte 
del paisaje europeo, como las especies caducifolias que lo caracterizan, 
benefician a la especie. El problema vendría de las más recientes e intensas 
transformaciones que está sufriendo dicho paisaje en lo relativo al tipo de 
bosque y al tipo de pastizales. Con la intensificación de la agricultura los 
pastizales están siendo sustituidos por extensiones de cereal que ofrecen 
menores oportunidades de alimentación para las becadas puesto que 
contienen densidades menores de lombrices (Duriez et al. 2005b). Por otra 
parte, aunque la superficie forestal ha aumentado en el último siglo (Lanly 
2005), ha sido por las reforestaciones masivas de coníferas, que dan lugar a un 
bosque no tan propicio para la becada. Esto se debe a que la complejidad y 
densidad del sotobosque es menor y alberga densidades inferiores de 
macroinvertebrados edáficos, los cuales son especialmente importantes en la 
época reproductora, cuando la becada se alimentan casi exclusivamente dentro 
del dosel forestal (Hoodless & Saari 1997, Duriez et al. 2005b). 
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Actualmente se considera especie cinegética en toda Europa, con la excepción 
de Suiza, Eslovenia y parte de Bélgica (Lutz & Jensen 2006). Durante la 
invernada, la caza se caracteriza por ser practicada fundamentalmente por 
cazadores especialistas que la realizan al salto y con perro de muestra, mientras 
que durante la época estival se realiza aprovechando los vuelos de cortejo de 
los machos, estando esta práctica permitida únicamente en Rusia y en algunos 
países del este de Europa (Lutz & Jensen 2006). El efecto potencial de la caza 
sobre las poblaciones no está claro. Mientras que diversos autores han 
señalado que la actividad cinegética puede ser sostenible en relación con la 
tendencia poblacional de la especie (Aebischer & Baines 2008, Ferrand et al. 
2008), recientes estudios han descrito diferencias espaciales en el efecto que 
tiene la caza sobre las poblaciones y apuntan a que se trata de una causa de 
mortalidad aditiva con respecto a la mortalidad natural, lo que supondría un 
precario equilibrio con respecto a la conservación de la especie (Perón et al. 
2012).  
 
Estudios científicos previos 
  
Históricamente los estudios llevados a cabo sobre la becada han ido 
recogiendo el testigo de aquellos emprendidos con su pariente americana, 
Scolopax minor, limícola forestal con semejantes adaptaciones y requerimientos 
ecológicos. Así, aunque existen trabajos pioneros como el realizado por 
Thomson (1929) sobre la migración de las poblaciones invernantes en el 
Reino Unido, en Europa se han realizado estudios homólogos a los realizados 
en Norteamérica en lo referente a la ecología poblacional y la integración de la 
actividad cinegética en la monitorización y gestión de la especie (Glasgow 
1958, Horton & Causey 1979, Wiley & Causey 1987). Los primeros trabajos 
europeos estuvieron focalizados en el estudio de la ecología y caracterización 
de la actividad cinegética de la especie (Fadat 1979, 1981 y 1987, Wilson 1982, 
Hepburn 1983, Henderson et al. 1993). Actualmente la población europea está 
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relativamente bien estudiada, destacando los trabajos realizados en Francia 
sobre ecología invernal (Duriez 2003), dinámica poblacional (Tavecchia et al. 
2002, Bauthian 2005, Perón et al. 2011a, 2011b y 2012), y monitorización e 
integración de la caza en la gestión  la especie (Ferrand & Gossmannn 2001, 
Ferrand et al. 2008). En el Reino Unido también han sido relevantes los 
estudios sobre la población reproductora (Hoodless 1994a, Hoodless & 
Hirons 2007) y sobre la dinámica de poblaciones (Hoodless & Coulson 1994). 
Otros estudios en poblaciones europeas se han realizado en Italia, con 
trabajos sobre la dinámica poblacional y caracterización de la población 
invernante (Aradis et al. 2008, Trucchi et al. 2011); Finlandia, donde se han 
estudiado variables relacionadas con el éxito reproductor y fenología 
migratoria (Saari 2006 y Selas 2006); y Rusia, donde se ha trabajado 
principalmente en la caracterización de la abundancia estival (Fokin et al. 
2004, 2009 y 2010). 
 
En contraposición con la cantidad y calidad de los trabajos sobre la especie 
realizados en Francia y Reino Unido (ambos países con más 10 artículos SCI, 
40 trabajos divulgativos relevantes, y al menos 2 tesis doctorales, información 
extraída del “Web of Knowledge”) la población ibérico-invernante ha sido 
poco estudiada, contando solo con 2 artículos SCI a nivel nacional (Braña et 
al. 2010, Guzmán et al. 2010), y siendo el resto de la bibliografía trabajos 
técnicos y divulgativos con poca difusión internacional. Entre ellos destaca el 
Proyecto Becada realizado en los años 90 sobre fenología y caracterización de 
la caza invernal y mediante el cual se sentaría la base para la integración de los 
cazadores en la gestión y monitorización de la especie (Lucio & Sáenz de 
Buruaga 2000). Así mismo, también destacan los trabajos realizados en 
Asturias sobre la población reproductora (González-Quirós 2004 y 2007) y la 
población invernante (González-Quirós & Sánchez 2003). 
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4. Objetivos y estructura de la tesis 
 
El objetivo principal de la tesis es aportar información necesaria para mejorar 
el ordenamiento cinegético de la becada, contribuyendo a aumentar la 
sostenibilidad de su aprovechamiento. Concretamente, pretende estudiar 
cómo diferentes factores ambientales (climáticos, depredación, hábitat) y 
antropogénicos (gestión y presión cinegética) afectan a la abundancia invernal 
de becadas en el norte de España. Este objetivo general se desglosa en varios 
objetivos específicos: 
 
1. Determinar la zona o zonas de reproducción de las becadas ibérico-
invernantes, así como el porcentaje que representan los individuos que 
se reproducen en la Península Ibérica dentro de todo el contingente 
invernal. 
 
2. Determinar las fechas de migración postnupcial y prenupcial, así como 
la o las principales rutas migratorias. 
 
3. Determinar los principales factores involucrados en la movilidad 
invernal, así como cuantificar la misma. 
 
4. Determinar los principales factores involucrados en la supervivencia 
invernal, así como cuantificar la misma. 
 
5. Determinar los principales factores involucrados en las variaciones 
poblacionales interanuales. 
 
De tal forma, la tesis está estructurada en  dos partes. La primera parte 
(capítulos y objetivos 1 y 2) está dirigida a esclarecer aquellos aspectos de la 
ecología poblacional de la especie (origen y migración), sobre los cuales no se 
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disponía de suficientes conocimientos a nivel nacional, para posteriormente 
poder plantear las hipótesis sobre aquellos factores (movilidad, supervivencia 
y reproducción) relacionados con la abundancia invernal en España. El 
Capítulo 1 está dirigido a determinar la principal área de reproducción con el 
fin de acotar espacialmente donde medir aquellas variables relacionadas o no 
con la productividad estival. El Capítulo 2 está dirigido a definir los periodos 
de invernada y migración, para en los siguientes capítulos poder categorizar 
adecuadamente el marco temporal de los datos utilizados. Además, la 
información obtenida en ambos capítulos se utiliza ampliamente en las 
discusiones sobre gestión y conservación de la especie a lo largo de todo el 
trabajo.  
 
En el segundo bloque de la tesis (capítulos y objetivos 3, 4, y 5) abordamos 
cuestiones relativas a los factores que determinan y regulan la abundancia, es 
decir: movilidad, supervivencia y reproducción (Sibly & Hone 2002). Primero 
examinamos aquellas variables que pueden estar relacionadas con la movilidad 
invernal (Capítulo 3) y con la supervivencia invernal (Capítulo 4), para en el 
último capítulo evaluar si es posible predecir la abundancia invernal mediante 
modelos que incorporen variables relacionadas con la invernada y con la 
reproducción (Capítulo 5). 
 
Finalmente, en base a los resultados y los conocimientos previos de la especie, 
discutimos las implicaciones que el presente trabajo podría tener en la gestión 
y conservación de la becada, y planteamos posibles líneas de investigación 
futuras en relación con estudios llevados a cabo por otros autores y a la luz de 
los resultados del presente trabajo. 
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METODOLOGÍA GENERAL 
 
El presente trabajo se desarrolla en relación con toda el área de distribución de 
la población de becadas invernantes en España (Figura 1), usando datos 
obtenidos con tres tipos de metodologías distintas: marcadores extrínsecos 
(anillas y radio-emisores); marcadores intrínsecos (concentración de isótopo 
estable en tejidos); e índices indirectos de abundancia poblacional (ICA). 
 
 
Figura 1. Área de estudio, definida por los anillamientos y recuperaciones de becadas 
invernantes en España. A su vez esta comprendida por: (A) Área de estudio relativa a la 
reproducción de la población, definida por los anillamientos realizados en época estival que 
posteriormente fueron recuperados en España; (B) Área de estudio relativa a la migración, 
definida por los anillamientos realizados en época migratoria que posteriormente fueron 
recuperados en España; (C) Área de estudio relativa a la invernada de la población, 
definida por los anillamientos y recuperaciones sucedidos en invierno en España. 
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Dentro de esta visión general, para los capítulos 1, 2 y 5 en los que se analiza 
el origen reproductor, migración y estimadores indirectos del éxito 
reproductor, el área de estudio sería la región comprendida por todas las 
recuperaciones de anillamientos de becada en relación con su invernada en 
España. De tal forma que incluye tanto becadas anilladas en España durante la 
invernada y recuperadas en otro país a lo largo del ciclo biológico de la 
especie, como anilladas fuera de España y recuperadas durante la invernada en 
España. Así, quedaría limitada al noreste por la zona de reproducción en la 
Rusia europea, y al suroeste por la zona de invernada en la Península Ibérica 
(Figura 1 A, B y C). Para el Capítulo 4, en el que se evalúa la supervivencia 
invernal, el área de estudio estaría definida por las recuperaciones invernales 
de anillamientos también realizados durante la invernada en España (Figura 1 
C). Además, en el caso de la utilización de datos de radio-marcaje (capítulos 3 
y 4 respectivamente), el área de estudio se corresponde con unas zonas más 
reducidas, localizadas en las provincias de Álava y Navarra (ver apartado 
“Captura-recaptura de individuos marcados con emisores de radio” Figura 3). 
 
Como paso previo al análisis de datos se llevó a cabo una categorización de 
los mismos en función del momento del ciclo anual al que hacían referencia, 
diferenciando entre invernada, reproducción y migración. Los criterios 
seguidos para categorizar cada momento del año en función del ciclo anual 
fueron por una parte los conocimientos previos sobre la fenología anual de la 
especie (Introducción), y por otro lado los obtenidos en este trabajo sobre la 
fenología de la especie (Capítulo 2). De forma global, se consideró como 
periodo de invernada los meses de noviembre, diciembre, enero y febrero; 
como periodo migratorio los meses de febrero, marzo, abril, septiembre, 
octubre y noviembre; y como periodo estival los meses de abril, mayo, junio, 
julio, agosto y septiembre. Dado el gradiente que presenta el ciclo biológico 
entre un periodo y el siguiente, determinados meses fueron incluidos en varias 
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categorías: febrero y noviembre como migración e invernada; abril y 
septiembre como migración y estival. 
 
Captura-recaptura de individuos marcados con anillas 
 
El anillamiento consiste en el marcaje individualizado con una anilla metálica 
en la pata de un ave viva, incluyendo dicha anilla información sobre la 
estación anilladora donde se centraliza la información relativa a la captura y 
recaptura. El marcaje sistemático de individuos con fines de estudio data de la 
primera mitad del sigo XIX, pero fue H. Mortensen quien a comienzos del 
siglo XX desarrolló la actual metodología de anillamiento científico, 
permaneciendo en la actualidad vigente debido a su sencillez y bajo coste y a 
pesar de la aparición de otras metodologías de marcaje más sofisticadas como 
el radio-seguimiento o la telemetría satélite (Pinilla 2000). Actualmente, 
aunque la metodología del anillamiento científico prácticamente no se ha 
modificado, sí que se han incrementado el tipo de estudios así como la 
complejidad de los análisis realizados con dicha información, tales como el 
cálculo de la probabilidad de supervivencia con programas como “Mark” 
(Tavecchia et al. 2002), la estima de la productividad con jerarquía de modelos 
y técnicas bayesianas (Zimmerman et al. 2010), o la integración del 
anillamiento con Sistemas de Información Geográficos (SIG) para el estudio 
de las migraciones (Myatt & Krementz 2007). El primer trabajo europeo sobre 
la becada basado en anillas y recuperaciones fue realizado en el Reino Unido a 
comienzos del siglo XX (Thomson 1929). Posteriormente dicha metodología 
se ha utilizado para el estudio de la migración y supervivencia de las 
poblaciones invernantes de Francia (Tavecchia et al. 2002, Bauthian et al. 
2007, Péron et al. 2012), Inglaterra (Hoodless & Coulson 1994) y Rusia 
(Bauthian et al. 2006), así como para el estudio de los desplazamientos y 
abundancia poblacional durante la invernada (Gossmann & Ferrand 2000, 
Ferrand et al. 2008, Péron et al. 2011a).  
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Para el presente trabajo se usaron tres tipos de datos diferentes en relación 
con el anillamiento científico: información relativa a las becadas anilladas en 
España; información sobre las recuperaciones de becadas relacionadas con 
España (es decir, recuperadas en España durante el invierno, o anilladas en 
España durante el invierno y recuperadas posteriormente fuera de España), y 
los esfuerzos globales de anillamiento de los diferentes países.  
 
La información relativa a las anillas colocadas en España durante la invernada 
(n = 871) fue cedida por los grupos de anillamiento que operan con 
regularidad en el norte de la Península Ibérica: Txepecha, Club de Cazadores 
de Becada (CCB), guardería de Guipuzcoa y Asociación de Becaderos de 
Navarra (ABN). De toda la información disponible se utilizó aquella relativa a 
la edad del individuo, así como al lugar y fecha de marcaje. Se compiló toda la 
información disponible hasta la campaña de anillamiento de la temporada 
2011/12 (salvo la información de los anillamientos llevados a cabo por la 
ABN en la temporada 2011/12, que no fueron cedidos por dicho colectivo). 
Los anillamientos fueron realizados en invierno principalmente en las 
provincias de Álava (n = 292), Guipuzcoa (n = 348), Asturias (n = 59) y 
Navarra (n = 172). 
 
La información de las recuperaciones fue obtenida de la oficina central de 
anillamiento europeo (Euring), del Centro de Migración de Aves (CMA) y de 
la Sociedad de Ciencias Aranzadi, así como de los grupos de anillamiento 
anteriormente mencionados. En total se recopiló información de 244 
recuperaciones de anillas de becada, de las que 145 corresponden a becadas 
anilladas en invierno, 187 a becadas anilladas durante la migración, y 57 a 
becadas anilladas en el periodo estival (las recuperaciones de febrero, 
noviembre, abril y septiembre se tuvieron en cuenta en diferentes periodos). 
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La información relativa al esfuerzo de anillamiento de Francia y Rusia se 
obtuvo de diversas publicaciones (Gossman et al. 1998, Bauthian et al. 2007) y 
de la Office National de la Chasse et de la Faune Sauvage (ONCFS). Para el 
resto de países relacionados con la reproducción de las becadas invernantes en 
España fue solicitada a las respectivas oficinas de anillamiento de cada país en 
cuestión: Chris du Feu (EURING Data Bank), Óscar Frías (Oficina de 
Especies Migratorias, Dirección General para la Biodiversidad, Ministerio de 
Medio Ambiente), Ainara Azkona (Oficina de Anillamiento de Aranzadi), 
Kaarel Kaisel (Estonia), Jacquie Clark (Head of Ringing, British Trust for 
Ornithology), Juris Kazubiernis (Letonia), Jari Valkama (Finlandia), Dr. Thord 
Fransson (Bird Ringing Centre, Swedish Museum of Natural History), Didier 
Vangeluwe (Institut Royal des Sciences Naturelles de Belgique, Centre Belge 
de Baguage). 
 
Esta metodología se ha utilizado para estimar el origen reproductor de la 
población invernante (Capítulo 1), la ruta migratoria (Capítulo 2), y para 
estimar la probabilidad de supervivencia anual (Capítulo 4). Otra metodología 
alternativa al anillamiento hubiera sido el marcaje de individuos con balizas 
satélite, que presenta una precisión y calidad de los datos obtenidos muy 
superior al anillamiento clásico. No obstante, se optó por esta metodología en 
base al balance costes económicos vs. precisión de los resultados, siendo los 
costes muy elevados en el primer caso, mientras que la precisión de los 
resultados con el anillamiento es suficiente para los objetivos planteados 
(establecer a nivel macro-geográfico zonas de importancia reproductora y 
migratoria para la población invernante en España). 
 
Concentración de isótopo deuterio en pluma 
 
Los isótopos estables de determinados elementos químicos son marcadores 
biogeoquímicos utilizados para la determinación de movimientos animales. 
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Los isótopos estables del mismo elemento tienen las mismas características 
químicas (y por tanto se comportan de forma similar), pero difieren de forma 
natural en su masa nuclear, debido a la diferencia en el número de neutrones, 
lo que permite separarlos durante reacciones químicas usando un 
espectrofotómetro de masas. Los isótopos estables ocurren de forma natural 
en el medio ambiente, y se incorporan directamente al organismo como parte 
de la dieta. Puesto que existen “paisajes isotópicos” en la naturaleza, con 
ciertos isótopos caracterizando determinadas regiones, la abundancia de 
ciertos isótopos varía entre individuos de distinto origen (Rubenstein & 
Hobson 2004).  
 
De forma global existen dos tipos de isótopos: pesados, como el estroncio y el 
plomo; y ligeros como el carbono, nitrógeno, hidrógeno. Los isótopos ligeros 
son los más útiles para la caracterización geográfica de poblaciones puesto que 
están influidos por procesos biológicos y biogeoquímicos, como por ejemplo 
el nitrógeno fijado por las plantas o el deuterio (δ2H), que es un isótopo del 
hidrógeno fijado por los tejidos animales y procedente del agua atmosférica. 
Así, los isótopos estables se miden en una gran variedad de tejidos, 
diferenciando entre tejidos metabólicamente activos (por ejemplo la sangre) y 
tejidos metabólicamente inertes (por ejemplo las plumas o el pelo). En los 
activos la concentración de isótopos puede cambiar en cuestión de horas o 
días, mientras que en los inertes reflejarían la concentración para un momento 
concreto, aquel en el que se desarrolló el tejido en cuestión. Además, en el 
caso concreto de las plumas, la toma de muestras produce un daño mínimo en 
el individuo, ya que son reemplazadas en la próxima muda (Rubenstein & 
Hobson 2004). 
 
Los más comunes como marcadores biológicos son los isótopos de carbono y 
nitrógeno, pero el más útil para la determinación de rutas migratorias o zonas 
de invernada y reproducción es el δ2H (Hobson et al. 2004, Rubenstein & 
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Hobson 2004). A finales de la década de los 90 se demostró que existía una 
fuerte correlación entre los valores de δ2H de las plumas de paseriformes y los 
valores de δ2H de la precipitación en las regiones donde las plumas se habían 
desarrollado (Hobson & Wassenaar 1997). Por ejemplo, se ha utilizado con 
éxito para asociar poblaciones de cría e invernada de Catharus bicknelli en 
Norteamérica (Hobson et al. 2001), o de Phylloscopus trochilus en Europa 
(Chamberlain et al. 2000), entre otras especies.  
 
De esta forma, partimos de la hipótesis de que las plumas de becadas cazadas 
en la zona de invernada permitirán identificar sus orígenes, puesto que dichas 
plumas incluyen isótopos característicos de las zonas de cría (donde éstas 
plumas han crecido). Con esta premisa, a lo largo de las temporadas 
cinegéticas 2007/08 y 2008/09 se obtuvieron un total de 1578 muestras 
(consistentes en la primera secundaria, S1) (Figura 2) de individuos cazados y 
anillados en diferentes regiones del norte de la Península Ibérica. Se decidió 
usar la S1 como muestra de referencia ya que los adultos realizan una muda 
total desde finales de julio a finales de septiembre y esta pluma es una de las 
primeras en ser mudada y por lo tanto es más probable que refleje la 
concentración isotópica de la zona de cría (Ferrand & Gossmann 2009b). 
Posteriormente, dado que el número de muestras recogido era 
suficientemente alto, se decidió utilizar solo muestras de individuos juveniles 
(n = 802, Tabla 1), ya que estos no mudan las rémiges secundarias (Ferrand & 
Gossmann 2009b) y por lo tanto se incrementa aún más la probabilidad de 
que la muestra refleje la concentración isotópica de la zona donde han nacido 
los individuos. 
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Rémiges Primarias
Cobertoras Primarias Superiores
Joven Adulto
Joven Adulto
S1
 
Figura 2. Primera secundaria (S1), muestra tomada para determinar la concentración de 
isótopo deuterio en pluma. Se indica el criterio seguido para diferenciar individuos juveniles 
de adultos, basado en diferencias de contraste entre las plumas de las Rémiges Primarias y 
de las Cobertoras Primarias Superiores. 
 
Tabla 1. Tamaño de muestra de plumas en las que se midió δ2H, por temporada y región, 
y que posteriormente fueron utilizadas para los análisis. 
 
Región Temporada 
 2007/08 2008/09
Aragón 22 9 
Asturias 0 47 
Cantabria 15 51 
Castilla la Mancha 0 1 
Castilla y León 62 22 
Cataluña 36 75 
Extremadura 0 2 
Galicia 8 30 
País Vasco 53 166 
Navarra 132 44 
Valencia 27 0 
 
Las plumas recogidas se enviaron a Canadá, al laboratorio de Keith Hobson 
(Environment Canada, Canadian Wildlife Service), donde se analizaron según 
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el método estándar (Hobson et al. 2004, Capítulo 1). La concentración de 
isótopo deuterio en pluma fue medida mediante un espectrofotómetro de 
masas como diferencias isotópicas relativas, de acuerdo a un estándar 
internacional (VSMOW-SLAP) y expresada como unidades Delta, en partes 
por mil (‰).  
 
Esta metodología se ha utilizado para estimar el origen de la población 
ibérico-invernante a nivel de macroregión, así como para cuantificar la 
importancia de los individuos nacidos en la Península Ibérica dentro del 
contingente invernal (Capítulo 1). Se seleccionó esta técnica por ser apta para 
el objetivo propuesto (principalmente determinar la importancia relativa de 
distintas poblaciones reproductoras), porque permite analizar un tamaño 
muestral mayor que con el anillamiento, y porque no está sesgada por el 
esfuerzo de anillamiento.  
 
Índices indirectos de abundancia poblacional (ICAs) 
 
De cara al estudio de la abundancia poblacional, existen diferentes 
metodologías que podrían agruparse en dos grandes categorías: aquellas 
dirigidas al estudio de la densidad poblacional con el fin de estimar el tamaño 
real de la población o la densidad propiamente dicha, y aquellas dirigidas a 
obtener índices indirectos de abundancia que reflejen las variaciones 
temporales o espaciales del tamaño poblacional (Tellería 1986, Bibby et al. 
2000). El estudio de la densidad poblacional tiene la ventaja de aportar 
información directa sobre el número de individuos, pero son metodologías 
potencialmente más costosas, y que precisan de mayor esfuerzo para la toma 
de datos, por lo que no suelen ser la mejor opción para establecer programas 
de monitorización a gran escala espacial y temporal.  
 
Metodología general 
 24 
Los índices indirectos de abundancia han sido utilizados históricamente para 
especies cinegéticas. Por ejemplo, a partir de grupos de cazadores-voluntarios 
puede obtenerse información sobre el número de capturas, lo que permite 
usar grandes series temporales a escala nacional y con un coste bajo 
(Middelton 1934, MacLulich 1937, Elton & Nicholson 1942). Se ha objetado 
que dichos índices pueden estar sesgados al infravalorar o sobrevalorar la 
abundancia poblacional debido a cambios en el esfuerzo de caza (Lambin et 
al. 1999), lo que hace necesario corregir estos datos por el esfuerzo de captura 
(Berryman 1991). Otros posibles sesgos a tener en cuenta son que los 
muestreos no están diseñados al azar, que puede haber efectos denso-
dependientes en las capturas, o cambios comportamentales de los cazadores 
debido a cambios climáticos (Ferrand et al. 2008). Aún así, diversos estudios 
comparativos de estos índices con censos directos del número de individuos 
(Cattadori et al. 2003, Whitlock et al. 2003) han mostrado que son una 
aproximación válida para el estudio de las variaciones espaciales y temporales 
de la abundancia poblacional en las especies cinegéticas. Por ejemplo, en el 
caso del lagópodo escocés, especie cinegética del Reino Unido que presenta 
grandes oscilaciones poblacionales en el tiempo y el espacio, se utilizan índices 
indirectos de abundancia obtenidos en cacerías, cuya información luego es 
aplicada en la gestión de la especie (Hudson 1986 y 1992).  
 
En el estudio de la abundancia de la becada se han utilizado tanto métodos 
que buscan obtener densidades reales, como aquellos que buscan obtener 
índices informativos de las variaciones de abundancia espacial y temporal. 
Dentro del primer grupo, se han realizado censos mediante transectos 
nocturnos en Escocia y en España (Hoodless 1994b, Mendiburu & Arizaga 
2010) y diurnos en Inglaterra (Summers & Buckland 1996), pero en general 
todos estos han tenido poca repercusión en la gestión de la especie por 
tratarse de estudios más bien locales y por lo tanto con poca representatividad 
entre diferentes hábitat y periodos. 
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Hay que tener en cuenta que la becada es una especie de hábitos discretos que 
durante el día permanece oculta en el bosque saliendo solo de noche para 
alimentarse de lombrices en praderas cercanas. Esto hace muy costoso 
desarrollar trabajos para obtener densidad poblacional o incluir la especie en 
campañas generales de censos de aves, por lo que con el tiempo terminaron 
imponiéndose las estimas poblacionales a partir de capturas cinegéticas, o bien 
de observaciones realizadas durante las cacerías. En Europa, el uso de estas 
medidas indirectas se generalizó desde la propia administración nacional de la 
caza, tanto en el Reino Unido (Aebischer & Baines 2008) como en Francia 
(Fadat 1979). Este último país fue pionero con la ONCFS y el Club National 
des Bécassiers en establecer una red de cazadores-voluntarios a lo largo de 
todo el país, que en la actualidad aportan información sobre el resultado de las 
jornadas cinegéticas de becada (Cau & Boidot 2006). 
 
De tal forma que para el estudio de la abundancia de becadas se han utilizado 
dos tipos de índices indirectos de abundancia. Uno de ellos, el Índice 
Cinegético de Abundancia (ICA), representa el número de becadas vistas 
durante una jornada cinegética por los cazadores, dividido por el esfuerzo de 
caza (el número de horas de cacería). Otro de ellos, el Índice Nocturno de 
Abundancia (INA), representa el número de becadas vistas durante jornadas 
de anillamiento en praderas de alimentación, dividido por el número de horas 
de anillamiento. En Francia se encontró una alta correlación entre estos 
índices en diferentes hábitats, por lo que se concluyó que eran adecuados para 
evaluar la abundancia invernal (Ferrand et al. 2003). Aún así, encontraron un 
sesgo importante en una temporada cinegética debido a un importante 
temporal de frío, y recomendaron el uso de los dos índices de forma conjunta 
(Ferrand et al. 2003). 
 
En España esta filosofía de trabajo empezó a desarrollarse en los años 90 en el 
marco del Proyecto Becada (Lucio & Sáenz de Buruaga 2000) que aportó por 
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primera vez información a nivel nacional sobre la invernada de la especie. Una 
vez finalizado dicho Proyecto, este tipo de información continuó siendo 
recogida por iniciativa de cazadores-voluntarios representados por diferentes 
colectivos como el CCB para monitorizar la abundancia invernal. De tal forma 
que en el presente trabajo utilizamos la información recogida por el CCB y el 
Proyecto Becada como variable respuesta de las variaciones de abundancia 
interanuales.  
 
En cambio, no existen series de datos suficientes (ni temporal, ni 
espacialmente) de INAs, debido a que el número de grupos de anillamiento es 
relativamente limitado todavía. Por tanto, para evaluar la abundancia invernal 
utilizamos únicamente el Índice Cinegético de Abundancia, ICA. En total, 
encontramos información disponible para 21 temporadas cinegéticas, 
correspondientes con el periodo 1991/92 - 2011/12. No obstante, en función 
de la calidad de los datos disponíamos de varios tipos de información para las 
diferentes temporadas de estudio:  
 
1) Temporadas cinegéticas para las que estaban disponibles los datos 
individuales de cada jornada cinegética, y además tenían una buena 
representación geográfica, con al menos 30 cacerías para cada región y 
temporada (Tabla 2, temporadas 1994/95, 2003/04-2004/05 y 2006/07-
2011/12, n = 9). 
  
2) Temporadas para las que únicamente estaba disponible una única estima 
para toda la temporada, basadas en un gran número de cacerías (más de 2500) 
y con amplia representación geográfica (temporadas 1992/93, 1995/96-
1998/99, n = 6). Para una temporada suplementaria (1999/00) se disponía de 
una estima anual, pero no se sabía el número de cacerías en que estaba basada 
o la representación geográfica. No obstante, dado el origen de estos datos 
(CCB), y por comparación con datos de esta fuente de otras temporadas, 
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asumimos que está también basada en un gran número de cacerías con amplia 
representación geográfica.  
 
3) Temporadas de la que estaban disponibles datos tratados en forma de 
promedio por décadas (temporadas 2000/01, 2002/03 y 2005/06, n = 3). Para 
estas temporadas, no se sabía el número de cacerías o la representación 
geográfica más que para una de ellas, pero, como se ha dicho anteriormente, 
se asume una buena representación dado el origen de los datos (CCB). 
 
4) Temporadas cinegéticas para las que estaban disponibles los datos 
individuales de cada cacería, y donde existían datos de al menos 1600 cacerías, 
pero que tenían poca representación geográfica (la información procedía sobre 
todo de Navarra, o bien el origen no estaba especificado; temporadas 1991/92 
y 1993/94, n = 2). 
 
Tabla 2. Tamaño de muestra disponible de jornadas de caza por región, para aquellas 
temporadas de las que se disponía de información detallada a nivel de jornada cinegética y 
cuando además el tamaño muestral por región era suficiente (> 30 jornadas cinegéticas por 
temporada). 
  
Región Temporada 
 94/95 03/04 04/05 06/07 07/08 08/09 09/10 10/11 11/12
Asturias 176 48 97 217 80 113 187 67 57 
Baleares 122 33 126 533 477 240 319 307 240 
Cantabria 851 92 124 329 311 297 374 269 286 
Cataluña 334 121 194 418 451 575 933 529 574 
Castilla y León 580 48 73 251 155 136 239 260 265 
Galicia 190 - 38 36 36 48 106 62 90 
País Vasco 751 134 139 146 376 291 274 264 393 
Navarra 1218 68 68 176 176 188 230 221 225 
 
Los datos de ICAs se han utilizado para estimar la fenología postnupcial  
(Capítulo 2), y para el estudio de las variaciones de abundancia entre años 
(Capítulo 5). Otras metodologías alternativas al ICA hubieran sido aquellas 
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dirigidas a obtener densidades reales (censos diurnos o nocturnos), pero esta 
información no estaba disponible para los años anteriores, y la 
representatividad espacial y temporal de los datos obtenidos durante el 
presente estudio no hubiera sido suficiente o hubiera necesitado un coste 
desproporcionado.  
 
Captura-recaptura de individuos marcados con emisores de radio 
 
El radio-marcaje es una técnica que permite el seguimiento individual de los 
vertebrados sin necesidad de detectarlos visualmente, posibilitando el estudio 
del uso del hábitat en especies discretas o nocturnas,  así como identificar 
dónde se encuentran los individuos en sus movimientos (Kenward 2001). 
Además, con el radio-marcaje también se pueden estimar las causas de 
mortalidad y su frecuencia, ya que permite el seguimiento de los individuos 
hasta su muerte y la localización posterior de los cadáveres o sus restos 
(Duriez et al. 2004,  Aradis 2008). 
 
Con dichas premisas se desarrolló un experimento de radio-seguimiento de 
becadas invernantes en el norte de España durante el periodo 2008-2011. En 
el invierno 2008/09 se llevó a cabo en tres valles del norte de Navarra 
(Ultzama, Baztán y Esteribar) y en las temporadas 2009/10 y 2010/11 en dos 
municipios del norte de Álava (Kuartango y Zuia) (Figura 3). El área de 
estudio se encuentra en la frontera entre el clima subatlántico y el clima 
submediterráneo, con una topografía caracterizada por valles y colinas con 
una altitud variable entre los 300 y los 600 msnm y un paisaje dominado por el 
mosaico bosque-pastizales. En las zonas de Ultzama, Baztan y Zuia 
predomina la zona atlántica caracterizada por un clima templado en el que las 
precipitaciones son importantes durante todo el año y domina el bosque 
caducifolio con hayedos, robledal y formaciones mixtas como estrato arbóreo 
(Fagus sylvatica, Quercus petraea, Quercus robur y Quercus Pirenaica), así como 
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reforestaciones de coníferas (Pinus radiata, Pinus nigra y Chamaecyparis 
lawsoniana). En cambio, en las zonas de Esteribar y Kuartango predomina la 
zona mediterránea caracterizada por un clima mediterráneo con veranos más 
cálidos y algo más secos, siendo el bosque esclerófilo con denso sotobosque 
de matorral mediterráneo y las reforestaciones de coníferas junto al género 
Quercus el estrato arbóreo más representativo (Quercus ilex, Quercus faginea, 
Quercus coccifera, Pinus spp). 
 
 
Figura 3. Área de estudio del trabajo de radio-seguimiento realizado en el norte de 
España durante el periodo 2008-2011. Localizaciones izquierda, individuos radio-
marcados en Álava; localizaciones derecha, individuos radio-marcados en Navarra. 
 
La captura y marcaje de los individuos se llevó a cabo a lo largo del mes de 
diciembre cada una de las temporadas, fundamentalmente durante la primera 
quincena, con el fin de incluir el menor número posible de individuos en paso, 
pero teniendo por delante suficientes días de invernada para obtener de cada 
individuo un número de localizaciones representativas del patrón de 
ocupación del territorio. Las capturas se realizaron en las praderas de 
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alimentación nocturna, aprovechando el trabajo de anillamiento científico de 
becadas que vienen realizando diferentes anilladores en el área de estudio. La 
metodología de captura consiste en que mientras un colaborador deslumbra a 
la becada con un foco de mano, otro la captura con una red tipo 
cazamariposas, pero de gran tamaño (Glasgow 1958). Tras la captura se 
tomaba una muestra de pluma alar (S1), medidas biométricas, se identificaba la 
edad del individuo en función de las características del plumaje (Clausager 
1973), y se le colocaba un emisor (TW-3 “single celled tag”, de Biotrack) con 
un peso de 12 gr (< 5% de la masa corporal), anclándose el mismo mediante 
un simple lazo formando un arnés que era asegurado mediante un remachador 
a la altura de la quilla y fijado con un pegamento especial en la parte dorsal del 
ave (“hypoallergenic livestock blue”, Nasco, Fort Atkinson, U.S.A.) (McAuley 
et al. 1993a). El sistema de anclaje se eligió siguiendo las experiencias previas 
en el radio-seguimiento de esa especie (Duriez, 2003) y las recomendaciones 
de Yves Ferrand (ONCFS), quién participó en las primeras sesiones de 
captura y marcaje. 
 
El seguimiento comenzaba lo más pronto posible desde el momento de 
marcaje del individuo y consistía en obtener localizaciones de los individuos 
tanto de día (10:00-15:00) como de noche (20:00-00:00), hasta la muerte o 
desaparición de la becada del área de estudio. El protocolo para localizar a los 
individuos consistía en recorrer todos los caminos en torno al lugar de 
marcaje con un vehículo y una antena multidireccional, para una vez detectada 
la presencia del individuo ir concretando la posición a pie, mediante 
triangulación con una antena unidireccional (Kenward 2001). Las 
localizaciones definitivas se realizaron mediante proyecciones GPS con un 
error de 10-50 m para las localizaciones diurnas y 50-100 m para las 
localizaciones nocturnas (observaciones personales), buscando siempre un 
compromiso entre minimizar esta distancia y no forzar el vuelo de la becada 
para no influir en su comportamiento habitual. Además, el emisor llevaba 
Metodología general 
  31
incorporado un sensor de actividad, lo que permitía en función de la 
frecuencia y ritmo de la señal detectar si el individuo estaba activo o en reposo 
(Duriez 2003). De esta forma, si un individuo mantenía la misma posición 
geográfica y sin actividad entre dos pares de localizaciones diurna-nocturna de 
forma consecutivas, se comprobaba si estaba vivo o muerto. Junto a la toma 
de coordenadas UTM, se apuntaban datos relativos al hábitat (atlántico vs. 
mediterráneo) y variables climatológicas (temperatura, lluvia y viento).  
 
Como excepción al seguimiento convencional terrestre, en la temporada 
2009/10 se realizaron dos vuelos en avioneta con el fin de describir 
desplazamientos masivos de individuos tras olas de frío y nieve. Para ello se 
siguieron las recomendaciones de Gilmer y colaboradores (1981), equipando 
una avioneta con dos antenas unidireccionales y recorriendo toda el área de 
estudio, en este caso desde la zona de seguimiento habitual hasta la costa, en 
base a la premisa de que los grandes desplazamientos de las becadas durante 
olas de frío son hacia zonas menos rigurosas climáticamente (Gossmann & 
Ferrand 2000). Una vez detectada la presencia de un individuo desde la 
avioneta, se anotaba la localización geográfica aproximada mediante GPS y al 
día siguiente se precisaba siguiendo el protocolo habitual (ver más arriba). 
 
Se marcaron un total de 62 becadas, de las que 4 no se localizaron nunca tras 
el marcaje, en 4 el emisor no se colocó adecuadamente y se desprendió poco 
tiempo tras su instalación, y 2 murieron por el manejo durante la captura y 
colocación del emisor, lo que dejó un tamaño muestral útil de 52 individuos 
(Tabla 3). Hay que recordar que el radio-seguimiento no permite detectar 
movimientos largos a no ser que se utilicen métodos como localización por 
avioneta (el alcance de los emisores y antenas utilizadas varía entre 3 y 10 km, 
según la topografía). Así pues, una becada que haga un desplazamiento grande 
justo después de la captura, difícilmente será localizada posteriormente.  
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Tabla 3. Tamaño de muestra de individuos radio-marcados por año y hábitat. No se 
incluyen aquellos emisores perdidos o mal colocados. 
 
Provincia Hábitat Temporada 
  2008/09 2009/10 2010/11 
Navarra  Atlántico 8 0 0 
 Mediterráneo 4 0 0 
Álava Atlántico 0 7 14 
 Mediterráneo 0 11 8 
 
Esta metodología se ha utilizado para estimar la fenología prenupcial 
(Capítulo 2), y para evaluar variables relacionadas con la movilidad (Capítulo 
3) y con la supervivencia (Capítulo 4). Se optó por esta metodología por ser 
capaz de ofrecer datos con precisión suficiente para la información requerida y 
presentar un coste relativamente bajo en comparación con otras metodologías 
como las balizas satélite, lo que permitía equipar un número de individuos 
representativo para los objetivos planteados (localizaciones con las que ser 
capaces de diferenciar entre bosque y pradera, así como entre hábitat 
mediterráneo y atlántico). No se usaron emisores GPS, que presentan una 
precisión mucho mayor (error medio de 5 m), porque en el momento del 
estudio no estaba disponible dicha tecnología en emisores de tamaño 
adecuado para la especie objeto de estudio.  
 
Análisis de datos  
 
Para comprobar las diferentes hipótesis planteadas a lo largo de este trabajo se 
han utilizado dos tipos de análisis estadísticos en relación a la complejidad de 
los mismos:  
 
1) Para el primer bloque de la tesis dirigido a evaluar el origen, la ruta 
migratoria y la fenología migratoria (capítulos 1 y 2) se utilizaron pruebas 
sencillas, tales como análisis de la varianza (ANOVA), análisis de regresión, 
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pruebas Chi-cuadrado, y comparación de la distribución de frecuencias 
mediante la prueba de Kruskal-Wallis, teniendo en cuenta en todos los casos 
0.05 como nivel de significación. 
 
2) Para el segundo bloque de la tesis, enfocado a evaluar variables explicativas 
relacionadas con la movilidad, supervivencia o abundancia (capítulos 3, 4 y 5) 
y para el apartado de isótopos del Capítulo 1, se usaron modelos jerárquicos 
que proporcionan un eficiente marco de trabajo para integrar datos dispares y 
evaluar los componentes de la varianza para múltiples efectos aleatorios 
(Royle & Dorazio 2008). Para comparar modelos alternativos se ha utilizado el 
AICc, índice que además de tener en cuenta los grados de libertad (como el 
AIC), presta especial atención al número de parámetros de cada modelo, por 
lo que es adecuado para la comparación de modelos con diferente grado de 
complejidad cuando el tamaño muestral es relativamente reducido en 
comparación con el número de parámetros estimado (Burnham & Anderson 
2002). Como criterio para seleccionar los modelos que mejor explicaban las 
variaciones en las variables respuesta, se tuvo en cuenta que modelos que 
diferían en menos de 2 puntos de AICc con respecto el mejor modelo (ΔAICc 
= 0) tienen el mismo apoyo empírico (Burnham & Anderson 2002). Se 
presentan los coeficientes promedio de las variables explicativas incluidas en 
dichos modelos mediante la operación “model averaging” para explicar la 
relación que presentan con la variable respuesta. Dicho cálculo incluye 
también un factor de corrección según el peso de cada uno de los modelos, así 
como su importancia relativa en relación con las otras variables explicativas, 
basado en la suma de los pesos de cada uno de los modelos en los que está 
incluida esta variable (Burnham & Anderson 2002). En el caso de que no 
hubiera modelos con una diferencia inferior a 2 puntos con respecto el mejor 
modelo, se incluyen directamente los coeficientes de las variables contenidas 
en dicho modelo. Aquellas variables explicativas cuyo rango de coeficientes 
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teniendo en cuenta el error estándar (ES) incluyera el 0, no se tuvieron en 
cuenta en la discusión.  
 
Todas las asunciones de los diferentes modelos fueron comprobadas a través 
del análisis de los residuos, para cumplir con los supuestos de normalidad y 
homogeneidad de varianzas (Zuur et al. 2009), transformando si fuera 
necesario la variable respuesta, y no incluyendo modelos que presentaran 
sobredispersión (Lebrenton et al. 1992). Igualmente se examinó la correlación 
entre las diferentes variables explicativas, no incluyendo en el mismo modelo 
aquellas que presentaran un alto grado de colinealidad.   
 
Para el tratamiento espacial de los datos se ha utilizado el software “Quantum 
1.7.0” (Quantum GIS Development Team 2002) y para las diferentes pruebas 
estadísticas el software “R 2.12.2” (R Core Team 2010) utilizando 
principalmente los paquetes: “nlme” (Pinheiro et al. 2010),  “lme4” (Bates et 
al. 2011), y “MumIN” (Barton 2011).  
 
A lo largo del trabajo se utilizan histogramas de frecuencias para mostrar la 
distribución de valores de las diferentes variables y cuando se considera 
oportuno se muestra la media ± desviación estándar (DS). También se 
muestran gráficos de cajas y de regresión para mostrar visualmente la relación 
de las variables explicativas más relevantes con la variable respuesta. 
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CAPÍTULO 1. ORIGEN DE LAS BECADAS INVERNANTES EN 
ESPAÑA: APROXIMACIÓN A TRAVÉS DEL ANILLAMIENTO Y 
DEL ANÁLISIS ISOTÓPICO EN PLUMA 
 
 
RESUMEN 
 
Determinar el origen de las becadas invernantes en España es fundamental 
como paso previo a todo estudio sobre la dinámica de poblaciones y el diseño 
de planes de gestión, para tener un conocimiento apropiado de la influencia 
que ejercen otras regiones del área de distribución sobre la invernada de la 
especie en España. Mediante el uso de dos metodologías complementarías 
(marcadores extrínsecos como anillas y marcadores intrínsecos como 
isótopos) realizamos una aproximación cuantitativa al origen reproductor de la 
población invernante en España, así como a la importancia que tiene la 
población reproductora en la Península en el contingente invernal. 
Encontramos que más del 95% de las becadas invernantes en España 
proceden de otras regiones (es decir, no son reproductoras en nuestro país), y 
que de este porcentaje la mayoría proceden de la región delimitada al norte 
por el sur de Finlandia y Suecia, al oeste y al sur por Polonia y Ucrania, y al 
este por las regiones más occidentales de la Rusia europea. Finalmente 
discutimos los resultados en relación con lo señalado por otros autores para la 
población invernante en Europa occidental, y con el alohiemismo 
sobresaltante descrito para la especie. 
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INTRODUCCIÓN 
   
Es común para las especies cinegéticas migradoras que sean cazadas en toda 
su área de distribución, lo que indica que probablemente estén sometidas a 
una extracción por caza muy elevada y en todo caso difícil de cuantificar 
(McCulloch et al. 1992, Elmberg et al. 2006). La gestión u ordenación de la 
mayoría de las especies cinegéticas normalmente se regula a nivel local o como 
mucho a nivel nacional, pero en el caso de las migradoras una gestión eficiente 
solo es posible a través de una coordinación entre los países o regiones en los 
cuales estas especies pasan parte de su ciclo anual. Por lo tanto es importante 
conocer la conexión entre las áreas de reproducción y de invernada, así como 
las rutas migratorias, para determinar qué países deben estar implicados de 
forma más intensa en la gestión de estas especies. En el caso de la becada hay 
regiones en las que se solapan las poblaciones invernantes y las reproductoras 
(Henderson et al. 1993), siendo prioritario también cuantificar en dichas 
regiones la importancia que puedan tener los individuos sedentarios dentro del 
contingente invernal, con el fin de diseñar estrategias de conservación y 
ordenación cinegética adecuadas.  
 
De forma global, para establecer la conexión entre las áreas de cría y de 
invernada de una especie determinada se pueden utilizar marcadores 
extrínsecos, como son las anillas o las balizas satélite; y marcadores 
intrínsecos, como son los marcadores biogeoquímicos (Rubenstein & Hobson 
2004). Por ejemplo, a través del análisis de recuperaciones de anillas se ha 
mostrado que las poblaciones invernantes de becada en el Reino Unido se 
reproducen principalmente en la región circumbáltica, Noruega y Dinamarca 
(Hoodless & Coulson 1994), mientras que las invernantes en Francia se 
reproducen principalmente en Rusia (Gossmann et al. 1998, Bauthian et al. 
2007).  Pero los clásicos estudios de anillamiento tienen importantes 
limitaciones como es el hecho de que se necesita recuperar la anilla para 
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obtener información, lo que conlleva la necesidad de marcar un gran número 
de individuos para conseguir un tamaño muestral suficiente, ya que la 
probabilidad de obtener información depende tanto del esfuerzo de 
anillamiento como de la probabilidad de recaptura, variables ambas que no 
dependen del investigador. Con el uso de marcadores intrínsecos no existe 
este problema, ya que el tamaño muestral depende directamente del esfuerzo 
de muestreo (que puede estar regulado por el investigador). A través del 
análisis de isótopo deuterio en pluma (δ2Hf) se ha estimado el origen 
reproductor de diferentes especies migratorias, desde mariposas y aves 
paseriformes en Norteamérica (Hobson et al. 1999 y 2007 respectivamente), a 
paseriformes en Europa (Chamberlain et al. 2000), llegando también a 
determinar la estructura de poblaciones mixtas (reproductores e invernantes) 
durante la invernada (Rubenstein et al. 2002). 
 
El conocimiento sobre la migración y el origen de la población invernante de 
la becada en España es relativamente escaso, existiendo solo datos cualitativos 
de los 90, que señalaban que la mayor parte de las becadas anilladas y 
recuperadas en España proceden de los países escandinavos, sugiriendo a 
éstos, por tanto, como el principal cuartel reproductor de las becadas 
invernantes en España (Onrubia et al. 1994). Este trabajo se basó en 72 
recuperaciones, de las cuales tan sólo 22 correspondían a individuos juveniles; 
en este trabajo no se tuvo en cuenta la fecha en que se realizaron los 
anillamientos, ni el esfuerzo de anillamiento realizado en cada país, que 
obviamente determina la probabilidad de obtener recuperaciones de 
individuos procedentes del mismo. Por último, dicho trabajo incluía datos 
sólo hasta 1992, mientras que se ha realizado un importante esfuerzo de 
anillamiento con esta especie, tanto en España como fuera de ella, desde esa 
fecha. Por otra parte se han realizado muy pocos estudios sobre la 
importancia que pueda tener la becada como especie reproductora en la 
Península Ibérica. Se ha descrito que el área de cría se restringe a la franja 
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norteña húmeda desde Cataluña a Galicia, junto con los Sistemas Ibérico y 
Central (Onrubia 2003), estando también descrita la cría en las Islas Canarias y 
citada su posible reproducción en Baleares y Extremadura (Purroy & Lucio 
1990, Hidalgo & Rocha 2001). En Asturias se han realizado muestreos de 
presencia/ausencia y de abundancia de reproductores en diversas cuadrículas 
(González-Quirós 2004). No obstante, no se ha realizado hasta la fecha 
ningún censo de reproductores a nivel nacional o regional, ni se conocen los 
movimientos postreproductores que puedan tener dichas becadas, por lo que 
no existe ninguna estima cuantitativa de la importancia que pueda tener la 
reproducción en España en el contingente invernal. 
 
El conocimiento del origen reproductor de la especie es esencial para poder 
desarrollar hipótesis sobre las variables que determinan las variaciones en el 
éxito reproductor, y por lo tanto la abundancia invernal (Capítulo 5). Por 
tanto, los objetivos de este capítulo son: 1) Presentar un análisis exhaustivo de 
las recuperaciones de anillas realizadas en España en invierno, de cara a 
obtener una estima cuantitativa de la importancia de las diferentes regiones o 
países como fuente de becadas invernantes en España. 2) Presentar una 
aproximación al origen reproductor a nivel de macroregión a partir del análisis 
isotópico para comparar los mismos con los resultados del anillamiento. 3) 
Cuantificar la importancia de la población reproductora ibérica en el conjunto 
del contingente invernal. 4) Evaluar si las becadas invernantes en la Península 
Ibérica presentan diferencias en su distribución espacial entre corto-migrantes 
y largo-migrantes, de acuerdo con el alohiemismo sobresaltante descrito para 
la especie. 
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METODOLOGIA 
 
Anillamiento: origen de la población invernante  
 
Utilizamos en el análisis los datos de las becadas anilladas en Europa en época 
de reproducción y posteriormente recuperadas en España entre octubre y 
marzo (Figura 1). Los datos fueron obtenidos de la Oficina Central de 
Anillamiento Europea (Euring), del Centro de Migración de Aves (CMA) y de 
la Sociedad de Ciencias Aranzadi. La mayoría de la recuperaciones ocurrieron 
por caza (91.1%). El esfuerzo de anillamiento de Francia y Rusia fue obtenido 
de la ONCFS. Para el resto de países fue obtenido a través de los respectivos 
centros de anillamiento. Los datos de anillamiento se corresponden al periodo 
1911-2007, y las recuperaciones al periodo 1911-2008. 
 
 
Figura 1. Mapa de Europa con las localizaciones de anillamientos en época estival 
(círculos negros) y posteriores recuperaciones en España durante la invernada (círculos 
blancos). 
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Las fechas de anillamiento y recuperación de las becadas mencionadas  fueron 
agrupadas en 3 periodos (reproducción, migración e invernada) (Metodología 
General). Definimos el periodo de reproducción de abril a septiembre y los 
periodos de migración: febrero-marzo y octubre-noviembre (Lucio & Sáenz 
de Buruaga 2000, Saari 2006).  
 
Para determinar las principales regiones o países donde se reproducen las 
becadas invernantes en España consideramos únicamente las recuperaciones 
de aves anilladas durante el periodo reproductor (n = 57). Inicialmente, 
analizamos los datos a nivel de país (Tabla 1). Después, para los análisis 
estadísticos (y dado el bajo tamaño muestral de algunos países) agrupamos los 
países en los cuales se realizan anillamientos de becada según la localización 
geográfica de la siguiente manera: región circumbáltica, con Suecia, Finlandia, 
Letonia, Estonia, Lituania, y el oeste de Rusia (regiones de Pskovy y St. 
Petersburgo, Gossmann et al. 1998); Rusia central (regiones de Arkangel’sk, 
Vólogda, Tver, Vladimir, Moscow y Smolensk, Gossmann et al. 1998); 
Europa central, con Hungría, Republica Checa, Suiza, Austria y Alemania; 
costa atlántica, con Noruega, Dinamarca, Países Bajos, Bélgica y Francia; e 
Islas Británicas con el Reino Unido y la Republica de Irlanda. 
 
Primero calculamos el porcentaje de becadas recuperadas en España 
procedentes de cada país/región respecto al total de becadas anilladas allí. 
Para todos los países excepto Francia, no disponíamos de información sobre 
el número de aves anilladas en cada periodo (sólo el número total de becadas 
anilladas); usamos el número total de aves anilladas como una estima del 
esfuerzo de anillamiento durante el periodo reproductor. Esto probablemente 
es correcto para los países más norteños, donde no se realizan anillamientos 
en invierno, pero puede no ser adecuado en el caso de países con poblaciones 
mixtas (invernantes y reproductoras) tales como Dinamarca, Francia, Países 
Bajos y el Reino Unido. En el caso de Francia (donde la mayoría de los 
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anillamientos ocurren durante la migración y la invernada), sólo consideramos 
las aves anilladas durante el periodo reproductor (datos proporcionados por la 
ONCFS). Posteriormente evaluamos si la proporción de becadas recuperadas 
en España variaba entre regiones con una prueba de Chi-cuadrado. Usamos 
los residuos estandarizados (SR) para ver la significación de cada celda: SR 
superiores o inferiores a 1.95 indican una desviación significativa de los 
valores observados frente los valores esperados (Zar 1989). Seguidamente 
calculamos un índice de la importancia de cada región o país como fuente de 
becadas invernantes en España, multiplicando el porcentaje de recuperaciones 
por la población reproductora estimada en cada región o país. 
 
Para analizar la variación en la distribución invernal dentro de España de las 
becadas procedentes de diferentes orígenes, de acuerdo con el alohiemismo 
sobresaltante descrito para la especie (Ferrand & Gossmann 2009b), 
clasificamos las localizaciones de anillamientos durante el periodo de 
reproducción en 2 grupos: “corto-migrantes”, para localizaciones de países 
cercanos a España (menos de 2000 km del centro de España: países de centro 
Europa, costa atlántica e Islas Británicas); y “largo-migrantes” (anillamientos 
realizados a más de 2000 km del centro de España, países circumbálticos y 
Rusia). A través de Modelos Lineales Generales (GLM), evaluamos si la latitud 
o la longitud de las localizaciones invernales variaban de acuerdo con las 
regiones de origen descritas más arriba. 
 
Isótopos estables: origen y estructura de la población invernante  
 
Se analizaron muestras alares de 802 becadas juveniles en España durante el 
otoño (n = 286, 1 octubre - 30 noviembre), el invierno (n = 492, 1 diciembre - 
20 febrero) y la primavera (n = 21, febrero - marzo) en las temporadas 
2007/08 y 2008/09. Las plumas fueron obtenidas a partir de aves cazadas 
(CCB) y durante las sesiones de anillamiento por la red de anilladores de 
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becada (CCB/Txepetxa/guardería de Guipúzcoa/ABN). Las plumas fueron 
recogidas en 23 provincias españolas, principalmente en el norte de la 
Península Ibérica (Figura 2, izquierda). Para evaluar si las becadas de distinto 
origen se distribuyen de forma diferente dentro de la Península Ibérica, esta se 
dividió en 5 regiones: noreste (NE, n = 542 muestras), noroeste (NO, n = 
212), este (E, n = 27), oeste (O, n = 21) y sur (S, n = 0) (Figura 2, derecha).  
  
 
Figura 2. Izquierda, provincias donde fueron recogidas las plumas de becada (gris claro, 
provincias donde solo se obtuvieron plumas de individuos adultos); Derecha, división de la 
Península Ibérica en regiones de cara al análisis de datos.   
 
Las muestras de plumas se guardaron en sobres de papel y posteriormente 
fueron analizadas en las instalaciones preparadas al efecto en el laboratorio de 
Keith Hobson en Saskatoon, Canada, utilizando el método de equilibrio 
comparativo descrito por Wassenaar & Hobson (2003, 2006). 
 
En base a los valores de δ2Hf, se asignó un origen geográfico  aproximado a 
las muestras mediante el siguiente procedimiento:  
 
Primero se creó un “paisaje isotópico”-GIS de δ2H basado en la capa GIS de 
valores medios anuales de δ2H en precipitación (δ2Hp, Bowen et al. 2005) y  a 
partir de 226 valores de δ2Hf en becadas de origen conocido (δ2Hf, A. Powell, 
datos no publicados). En concreto, se realizó un análisis de regresión en el que 
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se enfrentaban los valores observados de δ2Hf frente los valores esperados 
utilizando un modelo lineal general que incluyera δ2Hp como covariable lineal y 
la clase de edad (adulto o juvenil) como un factor. Los coeficientes resultantes 
fueron usados para recalibrar los valores de Bowen et al. (2005), incluyendo la 
clase de edad, y así obtener dos paisajes isotópicos separados de δ2Hf (uno 
para adultos y otro para juveniles). El “paisaje” resultante fue delimitado 
usando una capa digital del área de reproducción (digitalizada a partir de Snow 
& Perrins 1998) mediante la operación Spatial AnalystTM “Extract Values by 
Mask”. La capa resultante fue exportada en formato raster ascii para los 
siguientes análisis. 
 
Posteriormente, se asignó una probabilidad de origen a cada muestra usando 
funciones normales de densidad de probabilidad para estimar la probabilidad 
de que una celda dada dentro del “paisaje isotópico” δ2Hf representara el 
origen potencial de un individuo, mediante la comparación del valor δ2Hf 
observado con el predicho por el “paisaje isotópico” (Hobson et al. 2009, Van 
Wilgenburg & Hobson 2011). Las funciones de densidad de probabilidad se 
parametrizaron utilizando el valor predicho de δ2Hf en cada celda como la 
media y la DS de los residuos de la ecuación de calibración (de A. Powell) 
mencionada anteriormente (es decir, σ = 11,7‰). Además, se restringió el 
origen potencial con la incorporación de la proporción de cobertura forestal 
dentro de las celdas del “paisaje”, como probabilidades previas para las 
evaluaciones de probabilidad utilizando el teorema de Bayes (Royle & 
Rubenstein 2004, Hobson et al. 2009, Van Wilgenburg & Hobson 2011). Para 
ello se obtuvieron estimaciones de la cobertura forestal europea (SIG) que 
combina los datos derivados del IRS, los satélites SPOT y AVHRR agregados 
a una resolución de 1 km (Kempeneers et al. 2011, Päivinen et al. 2001, 
Schuck et al. 2002). Estos datos fueron posteriormente proyectados a WGS-
84 y recalculados a una resolución de 0.33 grados para que coincidieran con la 
escala del “paisaje” δ2Hf. Finalmente, se definieron (arbitrariamente) 4 
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regiones para toda el área de estudio, de modo que los valores medios 
predichos de δ2Hf de cada una de ellas fueran significativamente distintos. 
Estas fueron: A, el norte de Fenoscandia y noroeste de Rusia; B, la región del 
Báltico y suroeste de Rusia; C, Europa central (incluyendo el Reino Unido, 
Alemania, Polonia, Ukrania y Bielorusia); y D, España y Francia (Figura 3). 
Cada muestra fue asignada a una de esas 4 regiones sumando la probabilidad 
estimada de origen en cada una de las celdas incluidas dentro de estas regiones 
(utilizando una consulta estadística de SIG "zonal"), y asignando los 
individuos a la macroregión para la cual tenían una mayor probabilidad 
acumulada. 
 
 
Figura 3. Mapa con los rangos geográficos de la aproximación categórica a diferentes 
regiones isotópicas: Fenoscandia/noroeste de Rusia (A), regiones bálticas/suroeste de Rusia 
(B), Europa central y del este (C), y D (España y Francia).  
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Finalmente, se usaron modelos lineales para explorar la variación del origen (a 
través de los valores de δ2Hf) para los individuos capturados en España en 
invierno y por otra parte para los capturados durante la migración otoñal. Se 
examinó inicialmente si había diferencias isotópicas entre individuos según la 
temporada (2007/08 vs. 2008/09) y la estación (otoño vs. invierno) en que 
habían sido recogidas las muestras. En segundo lugar, se realizó otra selección 
de modelos solo con las muestras isotópicas recogidas durante la migración 
otoñal, incluyendo como factor la temporada y también la fecha en que fue 
obtenida la muestra (día), entendida esta como una covariable lineal con valor 
inicial el primer día de octubre. Por otra parte, se realizó otra selección de 
modelos solo con las muestras isotópicas recogidas durante el invierno, se 
examinó si había diferencias entre las regiones de la península (NE, NO, E, 
O), y se incluyó también la temporada. En las dos selecciones de modelos 
(invierno y otoño) se incluyen las interacciones entre los diferentes factores. 
La selección de modelos se realizó en base al AICc, evaluando posteriormente 
la importancia y los coeficientes de las variables explicativas mediante “model 
averaging” (Metodología General).  
 
 
RESULTADOS 
 
Anillamiento: origen de la población invernante  
 
Las 57 becadas anilladas durante el periodo reproductor y recuperadas en 
España en invierno procedían de 13 países diferentes (Tabla 1).  
 
 
 
 
Capítulo 1 
 46 
Tabla 1. Países donde se realizan anillamientos de becadas en época estival. Se indica el 
número y % de recuperaciones invernales en España. El índice representa una estima de la 
proporción de becadas que proceden de cada país o región. 
 
País Anillamientos R (n) a R (%) a Reproductores b Índice
Finlandia 3236 9 0.27 125000 3.3 
Suecia 1783 17 0.95 625000 58.3 
Letonia 388 1 0.25 25000 0.6 
Estonia 360 1 0.27 35000 0.9 
Lituania ? 0 0 15000 0.0 
Oeste de Rusia 1986 9 0.45 465000c 20.6 
Centro de Rusia 1112 3 0.26 465000c 11.9 
Alemania ? 0 0 18000 0.0 
Suiza 282 0 0 1380 0.0 
Austria ? 0 0 3000 0.0 
Republica Checa ? 2 ? 3000 0.1d 
Hungría 61 1 1.63 35 0.0 
Noruega ? 2 ? 40000 1.4 d 
Dinamarca 1968 0 0 2500 0.0 
Países Bajos ? 1 ? 2500 0.1 d 
Bélgica 811 4 0.49 2200 0.1 
Francia 153 2 1.31 20000 2.6 
Islas Británicas 9862 5 0.05 15800 0.1 
a. Número y % de anillas recuperadas respectivamente. 
b. Estima de la población reproductora (parejas) (BirdLife International 2004a). Se corresponde 
con la mediana de la horquilla aportada por la bibliografía consultada. 
c. Estimado como el 15% de la media para el total de Rusia. 
d. Calculado teniendo en cuenta una estima del 0.3% de recuperaciones para la República Checa, y 
del 0.4% para Noruega y Países Bajos (estos valores representan la media del % de 
recuperaciones de los países que se incluyen en cada grupo). 
 
La proporción de becadas anilladas durante el periodo reproductor y 
recuperadas en España durante la invernada varió significativamente con la 
región de anillamiento (X24 = 53.78, P < 0.001): las becadas procedentes de la 
región circumbáltica y de la costa atlántica fueron recuperadas en España más 
frecuentemente de lo esperado, mientras que lo opuesto fue observado para 
las becadas procedentes de las Islas Británicas (Tabla 2).  
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Tabla 2. Proporción de becadas anilladas en las diferentes regiones y posteriormente 
recuperadas en España durante el invierno. SR: residuos estandarizados de la prueba  Chi-
cuadrado. 
 
Región Anillamientos Recuperaciones  Recuperaciones (%) SR 
Circumbáltica 5767 37 0.64 4.87
Rusia central 1112 3 0.26 -0.15
Europa central a 343 1 0.29 -0.01
Costa atlántica b 964 6 0.62 3.17
Islas Británicas 9862 5 0.05 -4.46
a. Datos de República Checa no incluidos por que el esfuerzo de anillamiento no estaba disponible.  
b. Datos de Noruega y Países Bajos no incluidos por que el esfuerzo de anillamiento no estaba 
disponible. 
 
En relación con el alohiemismo sobresaltante, la figura 4 sugiere una 
distribución diferente dentro de España de las aves con diferentes orígenes 
reproductores, ya que las recuperaciones de las localidades de más al sur y al 
oeste siempre se corresponden con becadas largo-migrantes, mientras que las 
recuperaciones de becadas corto-migrantes sólo se distribuyen al norte y 
noreste. Sin embargo, ni la latitud ni la longitud media de las localizaciones 
invernales variaron significativamente entre grupos (F1,55 = 0.10, P = 0.7 para 
la latitud; F1,55 = 0.47, P = 0.5 para la longitud). 
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Figura 4. Localizaciones de las recuperaciones de becadas corto-migrantes (círculos 
blancos) y largo-migrantes (círculos negros). 
 
Isótopos estables: origen y estructura de la población invernante  
 
Dentro de la selección de modelos explicativos de la variación de δ2Hf para 
estación (otoño vs. invierno) y temporada, el mejor modelo fue aquel que solo 
incluía el intercepto (modelo nulo) (Tabla 3). Además, teniendo en cuenta el 
ES el rango de coeficientes de la variable explicativa estación incluiría el 0, por 
lo tanto, aunque las muestras recogidas durante la migración otoñal tenían 
valores de δ2Hf ligeramente inferiores que las recogidas durante la invernada, 
las diferencias no fueron significativas (Tablas 3 y 4).  
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Tabla 3. Selección de modelos lineales resultante en la variación de δ2Hf para estación y 
temporada. 
 
Modelo K AICc ΔAICc W 
Modelo nulo a  1 6481.39 0.00 0.44 
Temporada  2 6481.90 0.51 0.34 
Estación 2 6482.73 1.34 0.22 
a. Modelo que no incluye ninguna variable explicativa, 
solo está compuesto por el intercepto. 
 
Tabla 4. Variables explicativas dentro de los modelos seleccionados en la variación de 
δ2Hf para estación  y temporada. 
 
Variable explicativa Coeficiente ES IRV a 
Intercepto -69.86 0.71 - 
Temporada (2008/09) b 1.19 0.97 0.34 
Estación (invierno) 0.91 0.99 0.22 
a. Importancia relativa de las variables, es la suma de los pesos 
(W) de los modelos que incluyen dicha variable, entre los que 
tienen un AICc equivalente (ΔAICc < 2). 
b. El primer nivel del factor queda resumido por el intercepto. 
 
A la mayoría de las becadas capturadas en España se les asignó un origen 
correspondiente con las regiones B y C (Tabla 5 y Figura 3). Si atendemos a 
las muestras recogidas durante el invierno (no incluyen individuos en paso), la 
mayor proporción de las muestras fue asociada con la región C, 62.8% de 
individuos, con otro 28.7% de las muestras asociadas con la región B. Solo un 
7.7% fueron residentes potenciales en España o provenientes de Francia (D), 
y tan solo un 1% de los individuos parecen ser originarios de la región A.  
 
Aunque las diferencias en valores medios de δ2Hf entre la migración y la 
invernada no sean significativas, se observa un mayor porcentaje de muestras 
provenientes de las regiones A y B (“largo-migrantes”) durante la migración 
que durante la invernada y en cambio un mayor % de la región C (“corto-
migrantes”) durante la invernada (Tabla 5), lo que parece indicar que las 
becadas largo-migrantes llegarían antes que las corto-migrantes. 
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Tabla 5. Origen asignado a las 802 muestras isotópicas de becadas recogidas en España 
durante las temporadas 2007/08 y 2008/09. Se incluye la división de España en grandes 
regiones (Figura 2, derecha), y la división de las regiones potenciales de origen (Figura 3). 
 
 
De hecho, entre los modelos explicativos de la variación de δ2Hf durante la 
migración, fueron seleccionados aquellos que incluían como variables 
explicativas la fecha de captura y la temporada (Tabla 6). La variable fecha 
presentó una correlación positiva con la variación de δ2Hf, lo que indica que 
las becadas con menores valores de δ2Hf llegarían antes en el trascurso de la 
migración otoñal (Tabla 7, Figura 5 derecha).  
 
Tabla 6. Selección de modelos lineales resultante en la variación de δ2Hf para las becadas 
muestreadas durante la sesión otoñal. 
 
Modelo K AICc ΔAICc W 
Fecha 2 2299.7 0.00 0.63 
Fecha + temporada 3 2300.8 1.07 0.37 
 
Tabla 7. Variables explicativas más relevantes dentro de los modelos seleccionados en la 
variación de δ2Hf para las becadas muestreadas durante la sesión otoñal. 
 
Variable explicativa Coeficiente ES IRV 
Intercepto -77.22 3.70 - 
Fecha 0.16 0.08 1 
Temporada (2008/09) -1.60 1.62 0.37 
Época Regiones España Regiones potenciales de origen 
  A (%) B (%) C (%) D (%) Total (n) 
Invierno E 0.0 0.6 2.03 0.2 14 
 O 0.2 1.2 1.83 0.0 16 
 NE 0.4 19.7 35.4 5.7 301 
 NO 0.2 7.1 23.6 1.8 161 
 Total 0.8 28.7 62.8 7.7 492 
Migración E 0.0 1.3 2.58 0.3 13 
 O 0.0 0.3 0.97 0.3 5 
 NE 1.9 24.5 44.5 6.8 241 
 NO 0.0 4.8 9.68 1.9 51 
 Total 1.9 31.0 57.7 9.4 310 
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Entre los modelos explicativos de la variación de δ2Hf durante la invernada, 
fueron seleccionados aquellos que incluían como variables explicativas región 
y temporada (Tabla 8). El mejor modelo fue aquel que solo incluía la variable 
explicativa región, sugiriendo que existen diferencias en la variación de δ2Hf 
durante la invernada entre diferentes regiones españolas. No obstante, la 
selección de modelos también incluía el modelo nulo, es decir, aquel que solo 
incluye el intercepto, lo que sugiere que aunque existe un efecto de región y 
temporada sobre la variación de δ2Hf durante la invernada, este no es 
demasiado importante. 
 
Tabla 8. Selección de modelos lineales resultante en la variación de δ2Hf para las becadas 
muestreadas durante la sesión invernal. 
 
Modelo K AICc ΔAICc W 
Región  4 3942.3 0.00 0.50 
Región + temporada  5 3943.3 1.03 0.30 
Modelo nulo  1 3944.0 1.72 0.21 
 
Con respecto al factor región, las becadas capturadas en la región del oeste 
presentaban en promedio valores de δ2Hf inferiores a la región del este 
(intercepto), sugiriendo un origen más septentrional para las becadas de esta 
región (Tabla 9 y Figura 5 izquierda). Las diferencias para las otras tres 
regiones no serían significativas, pues la estima del coeficiente incluiría el 0 
teniendo en cuenta el ES y las estimas medias. Estas diferencias se observan 
también mirando el porcentaje de muestras atribuidas a cada una de las cuatro 
regiones geográficas (Tabla 5): las muestras recogidas en la región oeste no 
incluían ninguna atribuida a la región D, y en cambio un mayor porcentaje de 
becadas atribuidas a la región A. 
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Tabla 9. Variables explicativas más relevantes dentro de los modelos seleccionados en la 
variación de δ2Hf para las becadas muestreadas durante la sesión invernal. 
 
Variable explicativa Coeficiente ES IRV 
Intercepto -67.19 3.32 - 
Región (NE)  -3.30 3.66 0.79 
Región (NO) -1.51 3.75 0.79 
Región (O) -10.22 4.85 0.79 
Temporada (2008/09) 1.27 1.27 0.30 
 
 
Figura 5. Relación entre δ2Hf  (Delta2H)  y región durante la sesión invernal (izquierda) 
y relación entre δ2Hf y fecha durante la migración otoñal (derecha). 
  
 
DISCUSIÓN 
 
Los resultados del análisis de anillamientos y de la concentración de δ2Hf 
parecen ser, al menos en parte, contradictorios. Ambos muestran que más del 
80% de las becadas proviene de Europa central y la región circumbáltica, pero 
la importancia relativa de ambas regiones se invierte según la metodología 
utilizada, siendo la región circumbáltica el área clave si atendemos a los 
resultados del anillamiento (Tabla 1) y siendo en cambio Europa central y del 
este la región más importante según el análisis isotópico (Tabla 5). 
 
Dichas diferencias pueden deberse, en parte, al hecho de que países en los que 
no se lleven a cabo campañas de anillamiento de becadas pasen desapercibidos 
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como posible origen reproductor, dado que el análisis del presente trabajo está 
basado en recuperaciones invernales en la Península Ibérica de anillamientos 
realizados en primavera en las regiones de cría. Este sería el caso de algunos 
países incluidos en la región isotópica C, como Polonia, Ucrania y Bielorusia 
donde no existen campañas de anillamiento estival, al contrario que en los 
países circumbálticos y de Europa occidental. Por otra parte, el análisis 
isotópico es relativamente grosero, en cuanto a que sólo es capaz de discernir 
entre grandes regiones (Figura 3), mientras que dentro de cada región puede 
haber variaciones en la probabilidad de que una becada venga de uno u otro 
sitio en función de variables no contempladas con el valor del δ2Hf, por 
ejemplo las rutas migratorias (Bauthian et al. 2007) o incluso variaciones en la 
abundancia de becadas reproductoras (BirdLife International 2004a).  
 
La ventaja de usar de forma combinada ambas metodologías es que permite 
matizar e interpretar los resultados, ya que los isótopos permiten evaluar con 
menor sesgo la probabilidad de proceder de diferentes macrorregiones 
isotópicas, pero el análisis de recuperaciones de anillamientos (así como la 
información sobre la abundancia de becadas reproductoras) permite discutir 
dentro de cada macroregión cuales son los países o zonas más importantes. 
 
En base al análisis isotópico, la región C, que abarca desde las Islas Británicas 
hasta Ucrania, sería el origen de cerca de un 60% de las becadas invernantes 
en España. Según el análisis de anillamientos (en el que también se tuvo en 
cuenta una estima de las respectivas poblaciones reproductoras) los países de 
esta zona en los que se realizan anillamientos (Reino Unido, Bélgica, Países 
Bajos, Suiza, Alemania, Republica Checa y Hungría) no parecen aportar más 
del 1% en conjunto (Tabla 1). No obstante, existe el problema de que para 
países como Alemania, Países Bajos, República Checa y Austria la información 
del número de becadas anilladas no estaba disponible; y para países como 
Ucrania, Bielorusia y Polonia parecen no existir campañas de anillamiento, lo 
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que puede haber sesgado los resultados. Aún así, los anillamientos indican que 
las recuperaciones de países como el Reino Unido o Países Bajos  son escasas, 
y la población nidificante en centro Europa es mucho menor que la de las 
regiones boscosas del este de Europa (Polonia, Bielorusia y Ucrania) (BirdLife 
International 2004a), por lo que parece razonable suponer que la mayor parte 
de las becadas que, según el análisis isotópico, proceden de la región C, 
procedan de estos últimos países, donde al no existir campañas de 
anillamiento no aparecerían reflejados en dichos análisis. 
 
En base al análisis isotópico, la región B, que abarca desde Noruega hasta el 
suroeste de Rusia, sería el origen de cerca del 30% de las becadas invernantes 
en España. Dado que todos los países incluidos en esta región sí tienen (o han 
tenido) campañas de anillamiento, el resultado del análisis de anillamientos 
parece adecuado para precisar la importancia relativa de dichos países. Así, 
dentro de esta región las zonas más importantes serían el sur de Suecia y el 
oeste de Rusia. 
 
Ambas metodologías parecen coincidir en la escasa importancia como zona de 
reproducción de las regiones más septentrionales de Escandinavia y Rusia 
central (región isotópica A). Posiblemente esto se deba a las bajas 
temperaturas registradas en dichas zonas aún en época estival.  
  
De forma global, por tanto, el origen de las becadas ibérico-invernantes 
quedaría definido en su mayor parte por la región comprendida al norte por el 
sur de Finlandia y Suecia, al oeste y al sur por Ucrania, Polonia,  y al este por 
las regiones más occidentales de la Rusia europea. Estos resultados son 
coherentes con lo descrito para las Islas Británicas (Hoodless & Coulson 
1994), que indican un origen dominante de Escandinavia para las becadas 
invernantes en esta área, y con lo descrito para Francia (Gossmann et al. 1998, 
Bauthian et al. 2007), donde los anillamiento muestran una mayor importancia 
Origen reproductor 
  55
de Rusia como origen de las becadas invernantes. De esta forma, nuestro 
análisis completaría el patrón migratorio general para las becadas invernantes 
en el oeste de Europa, sugiriendo un fuerte gradiente longitudinal entre 
regiones de reproducción y de invernada, de tal forma que las aves que se 
reproducen más al este invernarían también más al este.  
 
Los análisis isotópicos también indican la escasa importancia de las becadas 
residentes en la población invernante peninsular. En base al análisis isotópico, 
a la región D, comprendida por la Península Ibérica y por Francia, le 
corresponderían en torno al 8% de las muestras. La importancia de la 
población de becadas reproductoras ibéricas dentro del contingente 
invernante sería, por tanto, menor, contribuyendo en cualquier caso con un 
porcentaje inferior al 5% del total de la población invernante. De hecho, un 
análisis semejante al actual pero separando como región isotópica España y el 
sur de Francia indicaba que menos del 1% de las muestras vendrían de esta 
zona (Hobson et al. datos no publicados). Por otra parte, todas las muestras 
de la región D menos una fueron recogidas en las provincias del NE y NO, y 
dentro de estas dos, sería la región del NE la más importante, con 28 de las 38 
muestras (> 70%). Esto puede estar señalando que la mayor parte de la 
población reproductora en la Península no ha sido muestreada, dado que hasta 
el momento casi todas las citas de reproductores se ciñen a la Cordillera 
Cantábrica (González-Quirós 2004, Arroyo & Guzmán 2009), o bien que 
existen movimientos de las becadas ibéricas durante el invierno. 
 
Los datos isotópicos también indican diferencias en las fechas de migración de 
las becadas procedentes de diversos orígenes. Así, encontramos diferencias 
temporales en los valores de δ2Hf a lo largo de la migración otoñal, de tal 
forma que las becadas muestreadas al comienzo de la temporada presentaban 
valores inferiores a las muestreadas al final de la migración otoñal, lo que 
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evidencia que las becadas más septentrionales (largo-migrantes) llegarían antes 
que las becadas corto-migrantes.  
 
Finalmente, no encontramos suficientes argumentos para confirmar una 
distribución invernal en la Península Ibérica acorde con el alohiemismo 
sobresaltante (Ferrand & Gossmann 2009b), ya que aunque parece existir una 
tendencia a que las becadas invernantes más al sur y al oeste de la Península 
Ibérica sean largo-migrantes (Figuras 4 y 5), los resultados estadísticos no son 
concluyentes. Así, no encontramos diferencias significativas en el caso del 
análisis de anillamientos, y el análisis isotópico solo mostró diferencias en la 
región oeste (que tenía, no obstante, el mayor porcentaje de becadas de la 
región isotópica A, la más meridional y alejada). Una posible explicación al 
respecto es que en las regiones del NO y NE, que es de donde proceden la 
mayor parte de las muestras (~ 94%), ambas poblaciones estén muy 
mezcladas, diferenciándose únicamente hacia el centro y sur peninsular en 
forma de gradiente. No obstante, el tamaño muestral de la región O era muy 
pequeño, junto con el del E. Por tanto, esto tendría que ser evaluado 
analizando un mayor tamaño muestral de individuos para dichas regiones. 
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CAPÍTULO 2. ESTIMA DE LA RUTA MIGRATORIA Y DE LA 
FENOLOGÍA MIGRATORIA POSTNUPCIAL Y PRENUPCIAL 
 
 
RESUMEN 
 
Junto con el estudio del origen, el conocimiento sobre la fenología y rutas 
migratorias de la población invernante es una pieza clave para diseñar 
herramientas de gestión y ordenación cinegética de las especies migradoras. 
Un ejemplo sería la posibilidad de modular las fechas de caza según los 
periodos de migración, o identificar las regiones en las que la ordenación 
cinegética tiene que coordinarse por realizarse capturas sobre la misma 
población en distintos momentos (migración e invernada). Los trabajos 
realizados al respecto con la población de becadas invernante en España son 
muy escasos, existiendo solo un estudio descriptivo a escala nacional sobre la 
fenología migratoria. En el presente trabajo utilizamos una base de datos de 
más de 13000 fichas de jornadas de caza, y aportamos también un análisis 
descriptivo de la fenología prenupcial a partir del seguimiento de 28 becadas 
radio-marcadas. Asimismo analizamos las localizaciones de anillamientos de 
becadas durante la migración y que posteriormente fueron recuperadas en 
España en invierno; este análisis sugiere que las becadas invernantes en 
España migran principalmente a través del sur del mar Báltico, Alemania y 
Francia. Finalmente discutimos los resultados en relación con la fenología 
descrita por otros autores para diferentes momentos del ciclo anual y en otras 
regiones del área de distribución, así como con otras aproximaciones para el 
estudio de la ruta migratoria. 
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INTRODUCCIÓN 
 
Para los países que se benefician de la caza de aves migradoras, conocer la 
fenología y las rutas migratorias es fundamental para acometer una gestión 
eficiente y sostenible de dicho recurso. Primero, para poder desarrollar planes 
de gestión acordes con la fenología de la especie, por ejemplo el diseño de las 
fechas de apertura y cierre de la temporada cinegética. Y segundo, puesto que 
solo así podrá plantearse una gestión interterritorial e internacional, que 
integre la responsabilidad que tiene cada país sobre los diferentes ciclos 
biológicos de una misma especie (o una misma población), dando pie así a una 
gestión global del mismo recurso. En el caso concreto de la becada, hay países 
pioneros como Francia que han diseñado planes específicos de gestión 
(Ferrand & Gossmann 2001) y a nivel europeo se ha empezado a desarrollar el 
texto de un plan de gestión internacional (Lutz & Jensen 2006), pero en la 
práctica ningún país incluye en sus protocolos de gestión lo que le sucede a 
esa misma población en el resto de países por los que transita. 
 
A partir de recuperaciones de anillas se ha determinado la existencia de 2 rutas 
migratorias para la población francesa, una centroeuropea y otra escandinava 
(Bauthian et al. 2007). En el Reino Unido y en Rusia, las sesiones de 
anillamiento también han servido para estudiar la fenología migratoria 
postnupcial (Hoodless & Coulson 1994, Fokin et al. 2009), mientras que las 
observaciones directas de individuos se han utilizado para describir la 
fenología migratoria prenupcial (Fokin et al. 2004, Saari 2006). Finalmente, en 
Francia y otros países del sur de Europa se han utilizado estadísticas de caza 
para estudiar la fenología postnupcial, así como censos con perros de muestra 
para estudiar la fenología prenupcial (Ferrand et al. 2003 y 2008). 
 
Para la población invernante en la Península Ibérica no existe ningún trabajo 
específico que describa la ruta migratoria que conecta la invernada con el área 
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de cría. En cuanto a la fenología migratoria, Lucio y Sáenz de Buruaga (2000) 
en la década de los 90 describieron la fenología postnupcial a partir de índices 
de abundancia (ICA) obtenidos en jornadas cinegéticas, señalando a la 
segunda quincena de noviembre como el momento clave para las llegadas de 
efectivos. Igualmente, describieron la fenología prenupcial a partir de censos 
con perro de muestra, señalando una horquilla temporal desde finales de 
febrero a comienzos de marzo (Lucio & Sáenz de Buruaga 2000). Asimismo, 
en Extremadura se estudió la distribución, abundancia y fenología invernal a 
partir de encuestas (Hidalgo & Rocha 2001) y finalmente en Asturias se han 
aportado datos de fenología prenupcial a partir de becadas radio-marcadas, 
encontrado una horquilla de migración entre finales de febrero y finales de 
marzo (González-Quirós 2007). Más recientemente, en el País Vasco se 
realizaron censos nocturnos con foco para estudiar la distribución y 
abundancia invernal, encontrando máximas densidades en diciembre y 
mínimas en marzo (Mendiburu & Arizaga 2010). 
 
En este capítulo se completa el esquema migratorio de las becadas invernantes 
en España para disponer de información sobre los periodos de invernada y 
migración, y las regiones relacionadas durante la migración. Los objetivos de 
este capítulo son: 1) Realizar una estima de la ruta migratoria en base a las 
recuperaciones de becadas anilladas en época migratoria. 2) Determinar los 
periodos de migración postnupcial y prenupcial de la población invernante 
integrando los resultados de diferentes metodologías como son el radio-
seguimiento, los índices indirectos de abundancia y las recuperaciones de 
anillas. 
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METODOLOGIA 
 
Ruta migratoria 
 
Para el análisis de la ruta migratoria consideramos las localizaciones de 
anillamientos realizados durante el periodo migratorio, de aquellas becadas 
que posteriormente fueron recuperadas en España en invierno (n = 187) 
(Figura 1). Usando coordenadas geográficas de todas estas localizaciones, 
evaluamos (a través de un análisis de regresión) la ecuación que mejor define 
la dispersión de estas localizaciones usando el programa Tablecurve 2D v5.01. 
De todas las posibles curvas que describen la dispersión elegimos aquella que, 
siendo biológicamente plausible, explica un mayor porcentaje de la devianza. 
 
 
Figura 1. Anillamientos de becada en época migratoria (puntos negros), que 
posteriormente fueron recuperadas en España durante el invierno (puntos blancos).  
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Variación espacial y temporal a través de Francia 
 
Se realizó un análisis más detallado de la variación espacial y temporal a través 
de Francia por el interés y las implicaciones que pudiera presentar en la 
gestión de la población ibérica. Por ejemplo, los datos de anillamiento pueden 
aportar información acerca de la fenología de la migración primaveral a través 
de Francia, lo cual es especialmente relevante para regular el cierre de la 
temporada cinegética allí, así como para determinar si ciertas regiones 
francesas son particularmente importantes en la ruta migratoria de las becadas 
invernantes en  España (por ejemplo en relación con variaciones en la presión 
cinegética entre regiones francesas). Para analizar la variación espacial y 
temporal de movimientos dentro de Francia, analizamos los anillamientos de 
becadas en Francia durante los meses de migración o invernada que 
posteriormente fueron recuperadas en España, por mes y región de 
anillamiento. Se utilizaron las regiones definidas por Bauthian et al. (2007) 
(Figura 2). Usamos pruebas Chi-cuadrado, y los residuos estandarizados (SR) 
para ver la significación de cada celda. 
 
 
Figura 2. Regiones de Francia, extraído de Bauthian et al 2007. 
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Fenología migratoria postnupcial 
 
La fenología postnupcial se estimó a partir del índice cinegético de abundancia 
(ICA) obtenido a través de estimas de abundancia en cacerías (Metodología 
General). En total se utilizaron 13353 fichas de jornadas de caza de 6 
temporadas cinegéticas correspondientes a la serie temporal: 2006/07-
2011/12, y de diferentes comunidades representativas del tercio norte 
peninsular (Tabla 2 de la Metodología General).  
 
El valor de ICA de las diferentes jornadas cinegéticas fue categorizado en 
función de la decena de mes a la que hacía referencia, de tal forma que se 
establecieron 13 categorías desde la primera década de octubre (década 1) a la 
primera década de febrero (década 13), abarcando toda la temporada 
cinegética. No se incluye la segunda década de febrero debido a que la 
representatividad de los datos entre diferentes temporadas y regiones es muy 
inferior al del resto de décadas, ya que la caza en la segunda década de febrero 
está permitida en algunas regiones españolas y prohibida en otras. 
Posteriormente, para comprobar que no existían diferencias fenológicas 
significativas entre las diferentes temporadas, realizamos un GLM con el valor 
de ICA de cada década de la serie temporal como variable respuesta, la década 
(variable continua), las diferentes temporadas de estudio (factor) y la 
interacción entre ambas como variable explicativa. 
 
Fenología migratoria prenupcial 
 
La fenología prenupcial se estimó a partir de 28 becadas radio-marcadas que 
pudieron seguirse hasta el comienzo de la migración estival, en las temporadas 
2008/09 (n = 3), 2009/10 (n = 12) y 2010/11 (n = 13), y en las provincias de 
Álava y Navarra. Dado que para todos los individuos incluidos en este análisis 
pudo establecerse el patrón de ocupación del territorio durante la invernada, 
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cuando en fechas propias de migración prenupcial (febrero - abril, Lucio & 
Sáenz de Buruaga 2000, Ferrand & Gossmann 1995 y 2009b) desaparecieron 
del área de estudio, se anotaron dichas fechas como el comienzo de la 
migración. Al igual que en el apartado precedente, la fecha migratoria se 
categorizó en función de la década del mes al que hacía referencia, 
estableciendo 5 categorías desde la 3ª década de febrero hasta la 1ª década de 
abril. Posteriormente se comprobó si existían diferencias fenológicas entre 
temporadas realizando una prueba de Kruskal-Wallis. De tal forma que se 
comparó la distribución de frecuencias del número de becadas que migró en 
cada una de las décadas con respecto al total de becadas monitorizadas esa 
temporada (frecuencia de partida), examinando si había diferencias 
significativas entre las curvas resultantes de las tres temporadas. 
 
 
RESULTADOS 
 
Ruta migratoria  
 
La figura 3A muestra la curva modelada a partir de la distribución de las 
localizaciones de anillamientos durante la migración y que posteriormente 
fueron recuperadas en España en invierno (n = 187). Esta curva explica el 
58% de la varianza, y sugiere que las becadas invernantes en España 
probablemente pasarían primero cerca del sur del mar Báltico y después a 
través de Alemania y Francia. 
 
Capítulo 2 
 64 
A
B
 
Figura 3. (A) Modelación de la ruta migratoria de las becadas invernantes en España. 
Círculos negros: curva de mejor ajuste; círculos abiertos: límite del confianza del 95%; 
triángulos abiertos: límite de predicción del 95%. (B) Localizaciones de 2 becadas marcadas 
con emisores satélite por el CCB, datos obtenidos de marzo a mayo del 2009.  
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Variación espacial y temporal a través de Francia 
  
De acuerdo con lo esperado, la probabilidad de recuperar en España becadas 
anilladas en Francia varió significativamente con el mes de anillamiento (X25 =  
33.03, P < 0.001), siendo significativamente mayor de lo esperado para las 
becadas anilladas en octubre y noviembre, y significativamente menor de lo 
esperado para becadas anilladas en enero y febrero (Tabla 1) 
 
Tabla 1. Proporción de becadas anilladas en Francia y posteriormente recuperadas en 
España según el mes de anillamiento. SR: Residuos estandarizados de la prueba Chi-
cuadrado.  
 
Mes anillamiento  Anillamientos Recuperaciones Recuperaciones(%) SR
Octubre 1715 9 0.52 2.72
Noviembre 16144 51 0.32 2.67
Diciembre 14796 30 0.20 -0.39
Enero 10191 6 0.06 -3.44
Febrero 6763 7 0.10 -2.02
Marzo 5003 16 0.32 1.54
 
La probabilidad de recuperar en España becadas anilladas en Francia durante 
los meses de migración postnupcial varió significativamente con la región de 
anillamiento (X25 = 19.4, P < 0.01): las recuperaciones en España fueron 
superiores a lo esperado para aquellos individuos anillados en las regiones del 
noreste y centro norte, y menores de lo esperado para la región de oeste 
(Tabla 2).  
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Tabla 2. Proporción de becadas anilladas en Francia en octubre-noviembre que 
posteriormente fueron recuperadas en España, según la región de anillamiento (Figura 2). 
SR: Residuos estandarizados de la prueba Chi-cuadrado.  
 
Región anillamiento Anillamientos Recuperaciones Recuperaciones(%) SR 
Oeste 4541 2 0.04 -2.75
Suroeste 2969 6 0.20 -0.49
Noreste 3856 17 0.44 2.43
Sureste 3562 11 0.31 0.75
Norte 5179 12 0.23 -0.22
Centro norte 1303 7 0.54 2.11
Centro sur 2906 5 0.17 0.81
 
Además encontramos una correlación negativa entre el porcentaje de becadas 
anilladas en Francia durante los meses de migración postnupcial que fueron 
recuperadas en España, y el porcentaje de becadas que fueron recuperadas en 
Francia (Figura 4, r = -0.906, P < 0.0001). 
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Figura 4. Relación entre el porcentaje de becadas anilladas en Francia durante los meses 
de migración postnupcial (octubre-noviembre) que fueron recuperadas en España o 
recuperadas en Francia respectivamente. 
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Fenología migratoria postnupcial 
 
El registro de becadas vistas/hora a partir de jornadas cinegéticas mostró que 
la abundancia relativa de individuos en octubre es muy baja, incrementando 
progresivamente a lo largo de noviembre y alcanzando un pico en la última 
década del mes, para luego mantenerse estable (o en ligero descenso) hasta 
febrero (Figura 5). La prueba estadística no mostró diferencias entre las 
diferentes temporadas de estudio, ya que la interacción entre década y 
temporada no fue significativa (F5,30 = 1.31, P = 0.29). 
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Figura 5. Promedio ± DS de las becadas vistas/hora (ICA) para cada una de las 
décadas desde la 2ª de octubre hasta la 1ª de febrero. 
 
Fenología migratoria prenupcial 
 
El análisis de las becadas radio-marcadas parece indicar que la migración 
prenupcial comienza a finales de febrero, incrementando progresivamente a lo 
largo de marzo y siendo a finales del mismo mes cuando se da un gran pico 
migratorio, para luego registrarse tan solo algún movimiento a comienzos de 
abril (Figura 6). La prueba estadística no mostró diferencias significativas entre 
las diferentes temporadas de estudio (P = 0.14). 
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Figura 6. Promedio ± DS del porcentaje de becadas que migró en las diferentes décadas 
en las que pudo registrarse la migración. Desde la 3ª década de febrero a la 1ª década de 
abril. 
 
 
DISCUSIÓN 
 
El análisis de anillamientos y recuperaciones sugiere que las becadas 
invernantes en España migrarían a través de una ruta más cercana al mar 
Báltico que a Europa central. Estos resultados coinciden con aquellos 
obtenidos con becadas marcadas con emisores satélite desde el 2007 en un 
estudio llevado a cabo por el CCB (Figura 3B) (http://rtvs.ccbp.org/). 
 
Un estudio previo determinó la existencia de 2 rutas migratorias para las 
becadas invernantes en Francia, una que pasaría a través de Fenoscandia, y 
otra a través del este de Europa (Bauthian et al. 2007). Los datos de dicho 
estudio eran de aves anilladas en invierno en Francia que posteriormente 
fueron recuperadas a lo largo de la ruta migratoria. En cambio, el presente 
trabajo está basado en las localizaciones de anillamientos en época migratoria 
para becadas que posteriormente fueron recuperadas en España. Esto implica 
que la importancia de ciertos países en la ruta migratoria podría pasar 
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desapercibida si estos no tienen programas de anillamiento de becadas, como 
es el caso de los países del este de Europa. Por lo tanto, y acorde con lo 
observado para las becadas invernantes en Francia (y con los resultados del 
Capítulo 1), sería plausible que las becadas llegaran a España a través de dos 
rutas migratorias, incluyendo una a través de los países del este de Europa, 
aunque esto necesitaría ser confirmado en futuros estudios con un mayor 
tamaño muestral y una metodología homóloga a la de Bauthian y 
colaboradores (2007). 
 
Francia es el corredor obligatorio de las becadas invernantes en España, y más 
del 40% de todas las recuperaciones de anillas sucedidas en España provienen 
de aves anilladas en Francia durante la época migratoria. De acuerdo con 
nuestros resultados, la probabilidad de recuperar becadas anilladas durante la 
migración en las regiones del oeste de Francia es menor que en cualquier otra 
región, sugiriendo que podría haber un menor flujo migratorio a través de 
dichas regiones (como también sugiere la Figura 3). Las becadas procedentes 
de las regiones norte-centro y noreste fueron recuperadas más de lo esperado, 
lo cual también concuerda con el flujo migratorio general. En cambio, en 
contra de lo esperado, este patrón no se observó para las becadas anilladas en 
las regiones del suroeste y del centro sur. Estas diferencias podrían estar 
relacionadas con las variaciones espaciales en la presión de caza dentro de 
Francia. La correlación negativa encontrada entre la probabilidad de recuperar 
en Francia o en España becadas anilladas durante los meses migratorios en 
diferentes regiones francesas apoyaría esta hipótesis. Según estos resultados, es 
posible que la presión por caza sufrida por las becadas en migración en 
Francia afecte a la población invernante en España. Sin embargo es 
importante interpretar estos resultados con precaución por que solo son 
correlaciones. Por lo tanto, sería importante estudiar con más detalle la 
migración a través de Francia en relación con las diferencias territoriales de 
presión de caza en Francia (Perón 2011b y 2012), para determinar la influencia 
Capítulo 2 
 70 
de la presión de caza otoñal en Francia sobre las poblaciones invernantes en 
España. 
 
El flujo migratorio postnupcial en el norte de la Península Ibérica parece ser 
más progresivo y extendido en el tiempo, desarrollándose desde octubre hasta 
finales de noviembre (en torno a dos meses), mientras que el prenupcial se 
desarrolla desde finales de febrero a comienzos de abril (en torno a un mes). 
Estos resultados concuerdan con lo señalado por otros autores para la 
Península Ibérica, que señalaban a noviembre y marzo como meses 
migratorios clave (Lucio & Sáenz de Buruaga 2000), aunque los picos de 
migración postnupcial (finales de noviembre) y prenupcial (finales de marzo) 
señalados por el presente trabajo son algo diferentes. Como indican los 
mismos autores, este problema puede deberse sencillamente a las variaciones 
interanuales propias de la fenología migratoria de la especie, debidas 
posiblemente a factores meteorológicos o demográficos, y que podrían hacer 
que el utilizar una serie de años diferente resulte en picos migratorios con 
alguna semana de diferencia.  
 
El análisis de la variación temporal en la probabilidad de recuperar anillas en 
Francia o España aporta información fenológica adicional del paso migratorio 
prenupcial y postnupcial a través de Francia, complementando así los 
resultados del radio-seguimiento y de las becadas vistas en cacerías. Según 
estos resultados, el pico de migración postnupcial a través de Francia sería en 
noviembre, y la migración prenupcial no ocurriría antes de marzo, 
coincidiendo con lo señalado por otros autores (Ferrand & Gossmann 2009b). 
Finalmente los resultados también son coherentes con la fecha media de 
partida (10 de octubre) y de llegada (9 de mayo) aportada para el suroeste de 
Finlandia (Saari 2006); y con el flujo migratorio postnupcial y prenupcial 
señalado para Rusia (finales de septiembre y mediados de abril 
respectivamente) (Fokin et al. 2004 y 2009). 
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CAPÍTULO 3. MOVILIDAD INVERNAL Y EL MECANISMO 
COMPENSATORIO ENTRE NECESIDADES Y FACTORES DE 
RIESGO 
 
 
RESUMEN 
 
La ecología invernal de las especies está determinada por el balance entre 
cubrir las necesidades básicas durante ese periodo y reducir la exposición a 
factores de riesgo. En el presente trabajo evaluamos cómo varía la movilidad 
invernal de las becadas en función de factores ambientales como la 
climatología y el riesgo de depredación, y antrópicos como la caza. Para ello 
utilizamos datos resultantes del radio-seguimiento invernal de 35 individuos a 
lo largo de 3 inviernos en regiones que mantienen ecosistemas frontera entre 
ambientes mediterráneos y atlánticos, y expuestos a diferente presión 
cinegética. Encontramos que la temperatura, junto con la edad y el hábitat que 
ocupan las becadas, son los factores que más influyen en la magnitud de los 
desplazamientos y por lo tanto en su decisión de afrontar mayores riesgos. 
Así, los desplazamientos que realizan las becadas entre zonas boscosas y 
pastizales están negativamente relacionados con la temperatura, y además, las 
becadas jóvenes y las que ocupan hábitats mediterráneos realizan en promedio 
desplazamientos menores que las adultas y las que ocupan ambientes 
atlánticos. 
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INTRODUCCIÓN 
 
Cuantificar la movilidad y los factores que la condicionan en las especies 
cinegéticas migratorias es fundamental para un correcto diseño espacial de los 
planes de gestión y ordenación, de tal forma que en estos tenga más peso la 
ocupación del territorio por las especies que las demarcaciones políticas o 
jurídicas. En el caso de la gestión cinegética de la becada en España existen 
grandes diferencias en la normativa entre diferentes comunidades (o incluso 
provincias), por ejemplo diferentes fechas de apertura y cierre de la temporada 
cinegética, diferentes días de caza permitidos a la semana, e incluso diferentes 
cupos diarios de captura, y en ninguno de los casos estas diferencias 
normativas guardan relación alguna con la conexión poblacional. Además, el 
estudio de los movimientos aporta información sobre el nicho ecológico de 
una especie dada, es decir, sobre la suma de sus tolerancias y requerimientos 
(Begon et al. 2006), lo que puede aportar valiosa información para modular la 
presión cinegética en aquellas situaciones en las que una población es 
especialmente vulnerable. Por ejemplo, en el caso de la codorniz Coturnix 
coturnix, el conocimiento adecuado de sus movimientos migratorios ha 
permitido el diseño de un calendario cinegético acorde con la fenología de la 
especie (Rodríguez–Teijeiro et al. 2012), y el estudio de sus movimientos 
nomádicos ha incrementado la información sobre sus necesidades ecológicas 
(Puigcerver et al. 2012).  
 
Para la becada, y en relación con la invernada, podrían describirse tres tipos de 
desplazamientos. En primer lugar, aquellos relacionados con el asentamiento 
invernal, es decir, los que realizan nada más llegar a los cuarteles de invernada 
y mediante los cuales buscan un lugar adecuado en el que pasar el invierno 
(Ferrand & Gossmann 2009b). Posteriormente y durante toda la invernada, la 
becada realiza desplazamientos diarios al atardecer y al amanecer entre los 
lugares donde pasa el día, normalmente bosques, y emplazamientos nocturnos 
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donde se alimenta de lombrices, normalmente praderas (Cramp & Simmons 
1983). Además, cuando las condiciones climáticas se vuelven severas, como 
durante olas de frío y nieve, las becadas pueden realizan grandes 
desplazamientos hasta lugares más templados, donde esperan a que las 
condiciones cambien para después regresar a sus cuarteles habituales de 
invernada (Gossmann & Ferrand 2000). 
 
Los pequeños desplazamientos locales entre bosque y pradera parecen 
obedecer a la necesidad de la becada de optimizar el binomio entre un buen 
sitio para refugiarse (bosque) y un buen sitio para alimentarse (pradera). 
Dentro de este contexto, Duriez y colaboradores (2004, 2005c) estudiaron los 
ritmos de actividad de la becada en bosques de la Bretaña francesa, y la 
existencia de diferentes estrategias de ocupación del territorio. En concreto, 
describieron tres estrategias en relación con el uso del hábitat diurno 
(individuos que usaban el mismo sitio todo el invierno, individuos que 
alternaban varios refugios, e individuos que cuando cambiaban de refugio 
diurno no volvían utilizarlo), y tres estrategias en relación con el hábitat 
nocturno (individuos que nunca iban a las praderas para alimentarse, 
individuos que lo hacían en ocasiones, e individuos que lo hacían siempre) 
(Duriez et al. 2005c).   
 
Estos autores sugerían que existe un mecanismo compensatorio mediante el 
cual los individuos usan el mencionado binomio en relación con las 
necesidades y los riesgos, de tal forma que cuando las necesidades energéticas 
son mayores los individuos permanecerán más tiempo activos y saldrán más 
del bosque, posiblemente arriesgándose más a ser depredados, y viceversa. 
Una de las hipótesis planteadas por estos autores para explicar la existencia de 
las diferentes estrategias de ocupación del territorio invernal es que puedan 
deberse a una diferente exposición a molestias externas (Duriez et al. 2005c), 
como por ejemplo una diferente sensibilidad ante los riesgos de depredación o 
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de la presencia de otros individuos (territorialidad). Otra hipótesis planteada 
por Duriez y colaboradores fue que dichas diferencias pudieran deberse a que 
los lugares de refugio diurno fueran de diferente calidad, de tal forma que un 
individuo que pasa todo el invierno en la misma localización será porque ha 
encontrado un sitio con suficiente alimento y refugio, mientras que otro que 
cambia de lugar será porque se ve obligado a cambiar al ser un sitio de peor 
calidad (Duriez et al. 2005c).  
 
Por otro lado, los grandes desplazamientos durante las olas de frío parecen 
motivados porque en dichas situaciones la principal fuente de alimento de las 
becadas sería inaccesible al permanecer el suelo helado o cubierto de nieve, y 
posiblemente por un incremento en el gasto por termorregulación (Baillie et 
al. 1986, Granval 1987 y 1988). En Francia, dichos movimientos han sido 
ampliamente documentados, describiendo desde desplazamientos hacia la 
costa cuando los temporales no son muy rigurosos, hasta grandes 
desplazamientos al norte de la Península Ibérica en el caso de grandes olas de 
frío y nieve (Péron et al. 2011a). En España también se han registrado dichos 
eventos en los pocos estudios que se han llevado a cabo sobre ecología 
invernal, encontrando siempre desplazamientos puntuales desde el interior 
hacia zonas costeras más templadas (Lucio & Sáenz de Buruaga 2000, 
González-Quirós 2007), pero en ninguno de ellos se ha descrito a partir de 
qué valores climatológicos se desatan dichos comportamientos de emergencia, 
o en qué grado afectan estos a la población.  
 
En el presente trabajo estudiamos los movimientos invernales de las becadas a 
través del seguimiento de becadas radio-marcadas en ambientes fronterizos 
entre hábitats atlánticos y mediterráneos en el norte de España. Hasta el 
momento, todos los estudios de ecología invernal en becadas se han 
desarrollado en ambientes atlánticos (Wilson 1982, Hoodless 1994a, Duriez 
2003, Braña et al. 2010), y no existen estudios que evalúen si estos 
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compromisos son distintos en ambientes más termófilos como los 
mediterráneos (Blondel et al. 2010). Concretamente, evaluamos la magnitud 
de los desplazamientos entre los lugares de refugio y los de alimentación, 
partiendo del supuesto de que desplazamientos mayores reflejarán mayores 
necesidades energéticas puesto que las becadas se verán más expuestas a 
factores como la depredación a cambio de una alimentación más eficiente 
(Charnov 1976). Examinamos si dichas variaciones en la movilidad están 
relacionadas con variables ambientales como el tipo de bosque o la 
temperatura, ya que las bajas temperaturas afectan a los requerimientos 
energéticos, a la capacidad de forrajeo y a la disponibilidad del alimento (Bell 
1991, Boos et al. 2005); con factores de riesgo como la caza y la depredación; 
y con variables individuales como la edad y estrategias de ocupación del 
territorio.  
 
 
METODOS 
 
La movilidad invernal de las becadas se evaluó mediante radio-seguimiento de 
individuos invernantes durante el periodo 2008-2011 en las provincias de 
Álava y Navarra, y en valles que tenían hábitat atlántico o mediterráneo 
(Metodología General). Cada temporada de radio-seguimiento duró 4 meses, 
comenzando el 1 de diciembre y terminando con la migración de las últimas 
becadas (finales de marzo a comienzos de abril, Capítulo 2). Se marcaron un 
total de 62 becadas, aunque no de todas las becadas se obtuvo la suficiente 
información para los diferentes análisis. 
 
Los desplazamientos invernales se categorizaron en dos grandes grupos: 
“pequeños desplazamientos”, aquellos que realizaban las becadas de forma 
diaria entre el bosque y las praderas, que en ningún caso superaron los 5 km; y 
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“grandes desplazamientos”, que fueron aquellos que se dieron durante el 
trascurso de temporales de frío y nieve, siempre superiores a los 20 km. 
 
Pequeños desplazamientos 
 
En este caso la movilidad se evaluó como la distancia existente entre una 
localización diurna y la siguiente localización nocturna; es decir, es la distancia 
recorrida por los individuos cuando se dirigen hacia las praderas para 
alimentarse. Siempre que fue posible, se calculó esta distancia a partir de 
localizaciones consecutivas día-noche, es decir, se localizaba a un individuo de 
día y se volvía a localizar a ese individuo esa misma noche. Posteriormente, 
calculamos la distancia promedio de todos los pares de localizaciones día-
noche para cada individuo (n = 35 individuos), incluyendo en los análisis solo 
aquellos individuos para los que se obtuvieron tres o más pares de 
localizaciones día-noche (6 ± 2 pares de localizaciones para los 35 individuos 
utilizados). Se eligió este criterio a modo de compromiso entre incluir solo 
aquellos individuos de los que se había obtenido suficiente información, y que 
el tamaño muestral resultante fuera suficiente. En el caso de incluir solo 
aquellos individuos con 4 o más pares de localizaciones el tamaño muestral se 
habría reducido a 29 individuos. Por otra parte, el Coeficiente de Variación 
promedio (100xDS/media) de las distancias recorridas por todos los 
individuos es bajo (38.92 ± 29.69), lo que señala que la variabilidad 
intraindividual en relación con los desplazamientos es relativamente baja, por 
lo que consideramos que la estima calculada para un individuo con tres pares 
de localizaciones tiene una validez adecuada para nuestros análisis. 
 
Para evaluar el efecto de la temperatura en la movilidad tuvimos en cuenta el 
promedio de todos los registros de temperaturas medidas en campo en cada 
una de las localizaciones diurnas y nocturnas para cada individuo. Para el 
hábitat, diferenciamos entre entornos atlánticos y mediterráneos, e incluimos 
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además la interacción entre hábitat y temperatura por la posible relación entre 
cobertura vegetal y protección térmica (Wiersma & Piersma 1994). La presión 
de caza fue estimada en base al número de días de caza permitidos a la semana 
en la zona donde pasaron el invierno. Consideramos una presión de caza 
“alta” con 6-7 días de caza a la semana (Navarra); presión media cuando 
estaban permitidos 3-4 días de caza/semana (Álava); y presión de caza baja 
cuando estaba permitidos < 3 días de caza a la semana (Álava). En el caso de 
las becadas radio-marcadas en la provincia de Álava los días de caza/semana 
permitidos variaron entre las diferentes zonas de radio-seguimiento 
(Kuartango y Zuia). Esto se debió principalmente a que en Zuia parte de los 
individuos utilizaron el entorno del Parque Natural del Gorbeia, donde los 
días permitidos de caza a la semana son inferiores al del resto de zonas. Para 
evaluar el riesgo de depredación, incluimos como factor la abundancia de 
zorros, medida en recorridos nocturnos en vehículo a velocidad reducida, en 
las zonas de trabajo el verano previo a la temporada invernal (un único 
recorrido por zona, realizando un promedio de 36.1 ± 27.1 km), y expresado 
como un índice kilométrico de abundancia (IKA). Estas estimas fueron 
realizadas por técnicos de medio ambiente de Álava y Navarra (y 
amablemente cedidas por Isabel Leranoz e Ibon Telletxea). 
 
Así mismo también queríamos comprobar si existía relación entre la estrategia 
diurna, es decir, la fidelidad que muestran las becadas a un lugar determinado 
a lo largo de la invernada y la magnitud de los desplazamientos entre los 
lugares de refugio y alimentación. Para ello creamos una variable explicativa 
que reflejara el número de refugios diferentes que usó un individuo a lo largo 
de la invernada, diferenciando tres categorías según Duriez y colaboradores 
(Duriez 2005c): 1) aquellos individuos que usaron el mismo refugio diurno a 
lo largo de toda la invernada, 2) aquellos individuos que alternaron varios 
refugios diurnos durante toda la invernada, y 3) aquellos individuos que una 
vez que cambiaban de refugio, no volvían a usarlo. Además incluimos la 
Capítulo 3 
 78 
interacción entre estrategia y caza y entre estrategia y depredación por la 
posible relación entre el uso de diferentes refugios diurnos y molestias 
externas, que podría afectar a la relación entre la variable respuesta (movilidad) 
y las diferentes estrategias individuales. No incluimos la estrategia nocturna 
como variable explicativa ya que está parcialmente contenida en la variable 
respuesta movilidad, puesto que indefectiblemente aquellos individuos que en 
ocasiones se quedan de noche en el bosque (cerca de la localización diurna) 
tendrán una movilidad promedio inferior que aquellos que salen todas las 
noches del bosque a las praderas.  
 
Incluimos la temporada como un factor explicativo porque las diferentes 
temporadas presentaron diferencias en cuanto a la climatología (en la 
temporada 2009/10 se sucedieron tres olas de frío y nieve) y el tipo de 
gestión. La temporada 2008/09 se realizó en Navarra donde, como se ha 
indicado anteriormente, está permitido cazar todos los días de la semana, 
mientras que en las otras dos temporadas el estudio se realizó en zonas donde 
el número de días de caza permitidos a la semana es inferior. De esta forma, 
se incluye la temporada para controlar en el caso de encontrar diferencias que 
éstas no se deban a factores que varíen entre temporadas no contemplados en 
este estudio, y no a las variables explicativas objeto de interés. Finalmente, 
incluimos la edad de los individuos radio-marcados diferenciando entre 
jóvenes y adultos en base el estudio del plumaje y el estatus de la muda 
(Clausager 1973, Fadat 1995). 
 
Se realizó la selección de modelos explicativos de la movilidad invernal en 
base a diferencias en AICc de los modelos, incluyendo diferentes 
combinaciones de variables explicativas. Se presentan los parámetros medios 
(según “model averaging”) y la importancia relativa de las variables incluidas 
en los modelos que difieren en menos de 2 puntos de AICc del mejor modelo 
(Metodología General). En el caso de que no haya modelos con una diferencia 
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inferior a 2 puntos con respecto el mejor, se incluyen directamente los 
coeficientes de las variables contenidas en dicho modelo. Dado que se 
tuvieron en cuenta tanto variables explicativas continuas como categóricas, 
utilizamos un análisis de la covarianza (ANCOVA). Además la variable 
respuesta “movilidad” se transformó mediante la función logaritmo para 
cumplir con los supuestos de normalidad y homocedasticidad.  
 
Grandes desplazamientos 
 
En este caso la movilidad se evaluó como la distancia existente entre la última 
localización (diurna o nocturna) antes del temporal de frío y nieve y la primera 
localización (diurna o nocturna) durante el temporal. Únicamente pudo 
registrarse información sobre grandes desplazamientos de 15 individuos 
durante los diferentes temporales de frío y nieve sucedidos en la temporada 
2009/10. Debido al bajo tamaño muestral, dichos desplazamientos se 
evaluaron únicamente de forma descriptiva. Las variables objeto de estudio 
fueron: porcentaje de individuos monitorizados que se desplazaron en cada 
temporal de frío y nieve, edad de los mismos, distancias recorridas (en km), 
tiempo que pasaban en el nuevo emplazamiento (en días), y la fidelidad que 
mostraron a su lugar habitual de invernada (en metros) una vez terminado el 
temporal. Esta última variable se evaluó como la distancia existente entre la 
última localización obtenida antes del desplazamiento y la primera localización 
obtenida cuando el individuo regresó a su lugar habitual de invernada.  
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RESULTADOS 
 
Pequeños desplazamientos 
 
De las 35 becadas para las que se obtuvo un número suficiente de pares de 
localizaciones día-noche, el promedio de distancias recorridas en los 
desplazamientos del bosque a las praderas fue de 1122.6 ± 1085.3 m, con 
importantes diferencias entre individuos, desde individuos con 
desplazamientos promedio superiores a 2 km a otros con desplazamientos 
promedio inferiores a 100 m (Figura 1). 
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Figura 1. Histograma de los desplazamientos medios realizados por las becadas entre los 
emplazamientos nocturnos y diurnos. Se incluye el promedio de las distancias recorridas por 
los individuos incluidos en cada categoría ± la DS.  
 
En relación con las estrategias individuales de ocupación del territorio 
encontramos las siguientes frecuencias: 40% de los individuos utilizaron una 
única localización diurna durante todo el invierno (estrategia 1), 22.9% alternó 
varios refugios durante la invernada (estrategia 2), y 37.1% cambiaba de sitio 
diurno y no volvía a usar los emplazamientos anteriores (estrategia 3). 
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El mejor modelo explicativo de la movilidad invernal incluía como variables la 
edad, el hábitat, la temperatura, y la interacción entre temperatura y hábitat 
(Tabla 1). El resto de modelos no mostraron una diferencia inferior a 2 
puntos de AICc con respecto al mejor modelo. 
 
Tabla 1. Modelo explicativo de la movilidad invernal, en base a pares de localizaciones 
día-noche. Solo aparecen aquellos modelos cuya diferencia en AICc (Delta) es inferior a 2 
puntos con respecto al mejor modelo. 
 
Modelo a K AICc ΔAICc W 
~  temperatura * hábitat + edad 5 69.4 0.00 1 
a. El símbolo (*) significa que el modelo incluye la interacción y ambas 
variables de forma independiente. 
 
Los individuos jóvenes y aquellos individuos que ocuparon entornos 
mediterráneos presentaron en promedio desplazamientos menores (Tabla 2 y 
Figura 2). Por otra parte, los desplazamientos fueron mayores cuanto menores 
fueron las temperaturas (Tabla 2 y Figura 2). Finalmente la interacción entre 
hábitat y temperatura indica que la relación entre hábitat y temperatura fue 
más intensa en los ambientes mediterráneos (Tabla 2). 
 
Tabla 2.  Coeficientes promedio de las variables explicativas de la movilidad, en base pares 
de localizaciones día-noche, según los modelos explicativos seleccionados. 
 
Variable explicativa Coeficiente ES 
Intercepto 8.68 0.55 
Edad (joven)  -0.84 0.26 
Temperatura -0.26 0.11 
Hábitat (mediterráneo)  -2.91 0.79 
Temperatura : mediterráneo a 0.45 0.15 
a. Interacción entre temperatura y hábitat. 
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Figura 2. Relación de las diferentes variables explicativas (temperatura, edad y hábitat) 
con los pequeños desplazamientos diarios. 
 
Grandes desplazamientos 
 
De las tres temporadas de estudio, únicamente en la temporada 2009/10 se 
sucedieron temporales de frío y nieve, caracterizados por al menos tres días 
seguidos con temperaturas mínimas por debajo de 0ºC y suelo cubierto de 
nieve de forma permanente. El resultado fueron desplazamientos masivos de 
individuos de toda el área de estudio hacia un mismo valle con condiciones 
climáticas menos rigurosas, pasando de una altitud promedio de 600 msnm a 
200 msnm, con temperaturas mínimas diarias por encima de 0ºC y suelo tan 
solo parcialmente cubierto de nieve o sin ella (Figura 3). 
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Figura 3. Resultado de los grandes desplazamientos en Álava durante la temporada 
2009/10. Área de invernada estable definida por las localizaciones de becadas radio-
marcadas en Kuartango (abajo, puntos negros) y Zuia (derecha, puntos blancos); y área de 
refugio temporal para aquellas becadas que realizaron grandes desplazamientos (puntos 
negros y blancos, arriba izquierda). Localizaciones proyectadas sobre un mapa digital de 
elevaciones (Farr & Kobrick 2000), donde las zonas más claras se corresponden con zonas 
de menor altitud y viceversa. 
 
En cada una de los tres temporales se desplazó un porcentaje de individuos 
monitorizados superior al 50%, recorriendo una distancia promedio de 23 km. 
Estos individuos permanecieron en este refugio con clima menos severo un 
promedio de 8 días (los temporales tuvieron una duración promedio de 5 
días), y regresaron (todos los individuos menos 1) a su lugar habitual de 
invernada con una fidelidad promedio de 77 m (Tabla 3). 
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Tabla 3. Principales parámetros descriptores de los desplazamientos sucedidos en los tres 
temporales de frío y nieve de la temporada 2009/10. 
 
Temporal Individuos  
desplazados (%)  
Distancia  
recorrida (m)
Tiempo en  
refugio (días)  
Fidelidad (m)
Diciembre a 53.3 (15) b 27.3 ± 3.3 (3) - - 
Enero 64.3 (14) 22.2 ± 6.6 (4) 8.2 ± 2.2 (8) 76.1 ± 4.4 (3) 
Febrero 64.3 (14) 19.6 ± 6.4 (3) 7.2 ± 1.5 (9) 77.7 ± 20.8 (3) 
a. En el temporal de diciembre no pudo ser registrado el tiempo que pasaron en el refugio temporal, ni 
la fidelidad que mostraron a su lugar habitual de invernada. 
b. Entre paréntesis se indica el tamaño muestral utilizado (número de individuos) en el cálculo de cada 
uno de los promedios. 
 
Como puede observarse en la Tabla 3, el número de individuos para los que se 
obtuvieron localizaciones a larga distancia es muy pequeño, ya que aunque se 
tuviera la certeza de que la becada se había desplazado, en la mayoría de las 
ocasiones fue imposible determinar el nuevo emplazamiento. Por otra parte, 
teniendo en cuenta el número de temporales en los que se desplazó cada 
individuo con respecto al número de temporales para los que se obtuvo 
información de ese individuo, los juveniles se desplazaron en promedio un 0.8 
± 0.2% de las ocasiones, mientras que los adultos se desplazaron en promedio 
un 0.4 ± 0.4% de las ocasiones. 
 
 
DISCUSIÓN 
 
Las estrategias que explican la movilidad animal buscan maximizar la energía 
consumida y minimizar la exposición a los factores que reducen la 
supervivencia, pudiendo llegar a desarrollarse comportamientos de emergencia 
para mantener dicho balance (Krebs & Davies 1993, Newton 2008). En el 
caso de la becada, los resultados obtenidos sugieren que la temperatura 
invernal (bien por el incremento del gasto por termorregulación o por estar 
relacionada con la nieve y el hielo que pueden hacer inaccesible el alimento) 
parece ser el factor clave que condiciona el mencionado balance, permitiendo 
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a los individuos minimizar los riesgos por depredación en condiciones 
climatológicas suaves, y obligándoles a exponerse más cuando la temperatura 
es demasiado baja. 
  
La correlación negativa encontrada entre la temperatura y el grado de 
movilidad es coherente con lo señalado por otros autores que aluden a un 
mecanismo compensatorio entre necesidades y factores de riesgo: Duriez y 
colaboradores (2004) encontraron una correlación negativa entre el grado de 
actividad diurna y la temperatura; y Braña y colaboradores (2010) encontraron 
una correlación positiva entre la temperatura y el tiempo que tardan en salir 
del bosque hacia las praderas una vez que se ha puesto el sol. Así, en el 
presente trabajo, cuando la temperatura desciende (incrementando el gasto 
energético por termorregulación) los desplazamientos son mayores, 
seguramente en un intento por optimizar la alimentación (Charnov 1976). El 
caso extremo lo representan las respuestas de individuos a olas de frío, donde 
los movimientos pueden ser de un orden de magnitud mayor que los 
habituales. En Francia se han estudiado las respuestas a olas de frío de 
diferente intensidad, encontrando un efecto umbral, tal que cuando la ola de 
frío es poco intensa pocos individuos cambiarían su comportamiento habitual 
y los desplazamientos serían de menor envergadura, mientras que cuando se 
supera dicho umbral un mayor número de individuos empezaría a mostrar 
comportamientos de escape incrementándose además la magnitud de los 
mismos (Péron et al. 2011a). Esto parece acorde con los resultados del 
presente estudio, en el que los grandes desplazamientos sucedidos en la 
temporada 2009/10, solo se dieron a partir de determinadas condiciones y no 
influyeron por igual a todos los individuos, sino que mientras unos se 
desplazaron otros se enfrentaron a las duras condiciones en su lugar habitual 
de invernada. Por lo tanto, dicho mecanismo compensatorio parece actuar a 
diferentes niveles en un gradiente de menor a mayor intensidad, desde los 
desplazamientos diarios para alimentarse en las praderas cercanas al bosque, 
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hasta los grandes desplazamientos hacia zonas más templadas, condicionando 
la movilidad invernal de las becadas a distintas escalas temporales y espaciales. 
 
A nivel de los pequeños desplazamientos, encontramos efectos del hábitat y 
de la edad, además de la temperatura. Las perdidas caloríficas de las aves en 
medios con densa vegetación son menores que en medios más abiertos 
(Wiersma & Piersma 1994) principalmente debido a los efectos del viento 
(Bakken 1990). En este sentido los bosques mediterráneos se caracterizan por 
ser ambientes en general más termófilos que los bosques atlánticos, dando 
lugar a una matriz vegetal que ofrece una mayor protección térmica por la 
vegetación perennifolia tanto del estrato arbóreo como del sotobosque 
(Blondel et al. 2010). Los resultados del presente estudio son coherentes en 
este sentido, puesto que las becadas radio-marcadas en ambientes 
mediterráneos tuvieron significativamente una menor movilidad frente a las 
becadas radio-marcadas en ambientes atlánticos, lo que podría evidenciar que 
en medios mediterráneos el coste que tienen por termorregulación es menor 
debido a una mayor cobertura vegetal. Por otra parte, la importancia 
explicativa concedida por los modelos a la interacción entre hábitat y 
temperatura significa que la pendiente de la relación entre temperatura y 
movilidad es más pronunciada en los medios mediterráneos que en los 
atlánticos. Esto quiere decir que el efecto que tienen las bajas temperaturas en 
la movilidad es mayor en medios mediterráneos que en medios atlánticos, por 
lo que cabría pensar en otras hipótesis alternativas a la de la protección 
térmica de los ambientes mediterráneos. Por ejemplo, es posible que en los 
entornos mediterráneos la disponibilidad de alimento sea superior, por lo que 
las necesidades de alimentación nocturnas sean menores para los individuos 
que ocupan estos hábitats diurnos y que esto se refleje en unos 
desplazamientos promedio inferiores con respecto los entornos atlánticos. 
Para evaluar la validez de esta hipótesis sería necesario cuantificar si existen 
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diferencias en la disponibilidad de alimento (invertebrados edáficos) entre los 
medios mediterráneos y atlánticos. 
 
Estudios precedentes han aportado resultados dispares en cuanto a si existen 
diferencias en las distancias refugio diurno - refugio nocturno entre jóvenes y 
adultos. Así, mientras que Willson (1982) sí encontró una mayor movilidad 
invernal en adultos que en juveniles, Duriez y colaboradores (2005c) no 
encontraron diferencias significativas entre ambos grupos de edad. Por otra 
parte, en Francia se vio que los adultos permanecían menos tiempo activos 
que los jóvenes, lo que se atribuyó a una mayor habilidad de forrajeo de los 
adultos, que optimizarían mejor el tiempo que invierten alimentándose 
(Duriez et al. 2004). Esto último parece contradictorio con nuestros 
resultados, puesto que encontramos que los adultos se desplazaban en 
promedio más que los jóvenes, lo que haría pensar que tienen mayores 
necesidades energéticas, posiblemente derivadas de un peor aprovechamiento 
del forrajeo diurno. Pero con una visión integradora del rango de 
desplazamientos que realizan las becadas en invierno e incluyendo también los 
grandes desplazamientos por olas de frío, otra hipótesis alternativa puede ser 
que los adultos asuman mayores riesgos de depredación a cambio de 
alimentarse mejor en situaciones climáticamente “buenas”, para estar en 
mejores condiciones ante situaciones más severas como las olas de frío. Esto 
es coincidente con el hecho de que en los grandes desplazamientos hay una 
menor frecuencia de desplazamientos para los adultos. Aún así, hay que ser 
especialmente prudente con dicha hipótesis, ya que el tamaño muestral de los 
individuos seguidos durante los grandes desplazamientos fue muy pequeño (n 
= 15), de los que únicamente dos eran individuos juveniles.  
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CAPÍTULO 4. SUPERVIVENCIA INVERNAL, CUANTIFICACIÓN 
Y  FACTORES RELACIONADOS 
 
 
RESUMEN 
 
La supervivencia es un factor clave en la demografía de muchas especies, 
siendo el invierno una época determinante en la probabilidad de supervivencia 
anual. Por ello, el conocimiento de la supervivencia invernal y de las variables 
relacionadas con la misma es importante para evaluar el estado de las 
poblaciónes, permitiendo de esta forma diseñar estrategias de gestión más 
acordes con la dinámica poblacional. A partir del radio-seguimiento de 44 
becadas y del análisis de 877 anillamientos en época invernal cuantificamos la 
supervivencia y evaluamos su relación con factores antrópicos como la caza, y 
factores naturales como el riesgo de depredación y la temperatura. 
Encontramos una probabilidad de supervivencia anual de 0.58 ± 0.06 y una 
fuerte relación con la temperatura y en menor medida con la presión 
cinegética y la abundancia de depredadores.  
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INTRODUCCIÓN 
 
La supervivencia es un parámetro demográfico clave que explica una gran 
parte de la variación en el crecimiento de las poblaciones (Begon et al. 2006). 
Por ello, es también clave en la evaluación del impacto que la explotación 
tiene sobre las poblaciones de especies cinegéticas (Perón et al. 2011b). En las 
aves, factores relacionados con procesos naturales como la climatología o la 
depredación, y factores relacionados con la actividad humana como la caza o 
la fragmentación del hábitat, parecen ser determinantes de los cambios en la 
probabilidad de supervivencia (Tavecchia et al. 2002). Por lo tanto, y en el 
contexto de una gestión sostenible de los recursos cinegéticos, determinar la 
importancia de factores como la caza en la supervivencia es determinante ya 
que de todos los factores expuestos más arriba sería aquel sobre el que las 
diferentes medidas de gestión pueden ejercer una mayor influencia. 
 
La primera revisión sobre el efecto de la caza en la población europea de 
becadas, basada en recuperaciones de anillas, fue realizada por Henderson y 
colaboradores (1993). Posteriormente se llevaron a cabo análisis de 
supervivencia con la población del Reino Unido, encontrando una 
probabilidad de supervivencia del 58%, lo que supondría que sería necesario 
un teórico éxito reproductor de 1.8 pollos/hembra para mantener estable la 
población (Hoodless & Coulson 1994). Posteriormente, y utilizando también 
anillamientos pero con análisis estadísticos más modernos (“capture-mark-
recapture”, “bayesian state-space modeling”) se realizaron análisis de 
supervivencia en Francia y Rusia, encontrando diferencias entre países y una 
fuerte relación con la temperatura invernal y con diferencias de presión 
cinegética entre territorios (Tavecchia et al. 2002, Bauthian et al. 2006, Péron 
et al. 2012). El estudio de la supervivencia también ha sido abordado a través 
del seguimiento de individuos radio-marcados en Francia y en Italia, 
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encontrando mayores probabilidades de supervivencia en zonas con poca o 
ninguna presión cinegética (Duriez et al. 2005a, Aradis et al. 2008).  
 
En contraposición, en España hasta la fecha no se ha realizado ningún estudio 
sobre la supervivencia de las becadas invernantes, existiendo únicamente 
aportaciones sobre las diferentes causas de mortalidad en estudios de radio-
seguimiento invernal (Braña et al. 2010), que sugieren que una proporción 
importante muere por depredación, confirmando datos obtenidos en la 
Bretaña francesa (Duriez et al. 2005a). Asimismo, todos los estudios 
precedentes sobre supervivencia con individuos radio-marcados se han 
llevado a cabo en hábitats atlánticos (Duriez et al. 2005a, Aradis et al. 2008, 
Braña et al. 2010), por lo que no existe información en los hábitats 
mediterráneos. Por otra parte, cabría esperar diferencias en la supervivencia 
entre ambos hábitats ya que posiblemente haya diferencias de calidad 
(sugeridas por la diferente movilidad encontrada en ambos, Capítulo 3), y al 
mismo tiempo las diferencias de vegetación pueden hacer que el efecto de la 
temperatura ambiental en ambos sea distinto, por lo que sería esperable un 
efecto positivo de los hábitats mediterráneos sobre la supervivencia. 
 
La edad es un factor que suele afectar a la probabilidad de supervivencia en 
muchas especies, ya que los jóvenes del año tienen menor experiencia en la 
búsqueda de alimento y pueden ocupar territorios de menor calidad (Krebs 
1994). En el caso de las becadas, los resultados son contradictorios, puesto 
que algunos estudios han encontrado que los adultos sobreviven más que los 
jóvenes (Tavecchia et al. 2002, Péron et al. 2012), mientras que otros no han 
encontrado diferencias entre jóvenes y adultos (Hoodless & Coulson 1994, 
Bauthian et al. 2006). 
 
En el presente trabajo nos planteamos los siguientes objetivos: 1) Elaborar 
modelos explicativos de la supervivencia invernal a través de datos de radio-
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seguimiento para determinar la importancia de factores como el clima, la 
abundancia de depredadores o la presión de caza; estudiando así mismo 
diferencias entre hábitats (atlántico vs. mediterráneo) y entre grupos de edad 
(adultos vs. juveniles). 2) Cuantificar la supervivencia anual a partir del estudio 
de anillamientos y recuperaciones, evaluando la relación con la edad y 
comparando los resultados con los obtenidos en el radio-seguimiento. 
 
 
METODOLOGÍA 
 
Seguimiento de individuos radio-marcados 
 
La supervivencia invernal de los individuos radio-marcados fue evaluada a 
partir del número de días que sobrevivieron desde el comienzo hasta el final 
de la temporada invernal. Tanto el área como las temporadas de estudio son 
las mismas que para el estudio de la movilidad (Capítulo 3), es decir las áreas 
de radio-seguimiento de las provincias de Navarra (temporada 2008/09) y 
Álava (temporadas 2009/10 y 2010/11) (Metodología General).  
 
Para las 62 becadas radio-marcadas, en 44 pudo registrarse la muerte de la 
becada (depredación, caza), o constatar la migración primaveral de los 
individuos. El tamaño muestral por temporadas fue el siguiente: n(2008/09) = 9, 
n(2009/10) = 15, y n(2010/11) = 20. Los emisores que fueron recuperados pero cuya 
causa de baja era desconocida no se incluyen en el análisis (n = 8). Entre las 
becadas que fueron encontradas depredadas, se diferenciaron claramente los 
casos debidos a rapaces de los debidos a carnívoros terrestres. En el primer 
caso se encuentran las becadas con el típico desplumadero que dejan las 
rapaces junto al cuerpo; asimismo, las marcas del pico son diferentes de las 
marcas de la mandíbula de un carnívoro terrestre que mastica las plumas y las 
extremidades (McAuley et al. 2005). Además, en varias ocasiones pudo 
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especificarse el tipo de carnívoro por el lugar donde estaban los restos de la 
becada (enterrada en el suelo, en el talud de un arroyo, etc.). 
 
Como indicador de la temperatura invernal, y al igual que para el estudio de la 
movilidad (Capítulo 3), se tuvo en cuenta el promedio de todos los registros 
de temperatura diurnos y nocturnos de las diferentes localizaciones de cada 
individuo. 
  
Como indicador de la presión cinegética, aprovechamos la alta heterogeneidad 
de fórmulas de gestión cinegética de la becada en España. Así, categorizamos 
los individuos radio-marcados en relación con el número de días de caza 
permitidos a la semana en la zona donde pasaron el invierno. De tal forma 
que categorizamos como presión de caza “alta” cuando estaban permitidos 6-
7 días de caza a la semana; presión de caza “media” cuando estaban 
permitidos 3-4 días de caza/semana; y presión de caza “baja” cuando estaban 
permitidos < 3 días de caza a la semana (para más detalle ver Capítulo 3). 
  
Como variable de la intensidad de depredación potencial, utilizamos estimas 
de la abundancia de zorros realizadas en las diferentes zonas de estudio el 
verano previo a la temporada invernal, expresadas como un índice kilométrico 
de abundancia (IKA) (para más detalle ver Capítulo 3).  
 
De forma similar al análisis de movilidad (Capítulo 3), para evaluar el efecto 
del hábitat se categorizó cada zona de estudio como “mediterránea” o 
“atlántica” (Metodología General), y para analizar el efecto de la edad cada 
becada se categorizó como joven o adulto en función del plumaje (Clausager 
1973). 
 
Se realizaron Modelos Lineales Generalizados (GLZ), utilizando como 
variable respuesta el número de días de seguimiento hasta la muerte o 
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migración. Para evitar subestimar la supervivencia de aquellos individuos que 
habían sido marcados más tarde, se consideró como fecha de inicio del cálculo 
el 1 de diciembre (pico de migración postnupcial, Capítulo 2) para todos los 
individuos; y para evitar sobreestimar la supervivencia de aquellos individuos 
con fechas de migración prenupcial mas tardías, se consideró como fecha 
límite del cálculo el 25 de marzo (pico de migración prenupcial, Capítulo 2) 
para todos los individuos. Se incluyeron como variables explicativas el hábitat, 
la edad, la temperatura, la abundancia de zorros, y la presión cinegética. 
Además, se tuvieron en cuenta interacciones para evaluar el efecto entre 
factores. Para evaluar el posible efecto mitigador del hábitat en el efecto de 
factores como caza, depredación y temperatura, incluimos la interacción entre 
estos y hábitat. También incluimos la interacción entre caza y edad por las 
diferencias que pueda presentar el efecto de la caza sobre la supervivencia 
entre los distintos grupos de edad. 
 
Puesto que las temporadas de estudio presentaron diferencias en cuanto a la 
climatología y el tipo de gestión, también incluimos “temporada” como factor. 
De esta forma intentamos controlar que las diferencias encontradas en gestión 
o clima no se debieran a otras diferencias entre temporadas no contempladas 
en el estudio.  
 
Se realizó una selección de modelos en base a AICc. Se presentan los 
parámetros medios (según “model averaging”) e importancia relativa de las 
variables incluidas en los modelos que difieren en menos de 2 puntos de AICc 
con respecto al mejor (Metodología General). Tanto el modelo lineal general, 
como el modelo lineal generalizado con distribución de errores tipo poisson 
presentaban sobredispersión, por lo que se utilizó un modelo lineal 
generalizado con una distribución de errores tipo binomial negativa.  
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Seguimiento de individuos anillados 
 
La supervivencia anual de los individuos marcados con anillas fue evaluada 
teniendo en cuenta la probabilidad de supervivencia y de recuperación entre 
diferentes temporadas invernales o eventos de captura y recuperación. Solo se 
consideraron las recuperaciones por muerte del individuo, es decir, no se 
tuvieron en cuenta las recapturas. Únicamente se utilizaron aquellos 
anillamientos y recuperaciones realizados del 1 de noviembre al 15 de febrero, 
con el fin de que cada evento de captura-recuperación fuera lo más parecido 
posible al estudio de radio-seguimiento y poder así comparar los resultados de 
ambos análisis.  
 
De esta forma, para el análisis quedó disponible un tamaño muestral de 877 
anillamientos y 145 recuperaciones realizadas a lo largo del periodo 2007-2012 
(5 eventos de captura-recuperación, Tabla 1). Las campañas de anillamiento se 
llevaron a cabo principalmente en Álava (n = 292), Guipuzcoa (n = 348), 
Asturias (n = 59) y Navarra (n =172), aunque también se tuvo en cuenta algún 
anillamiento realizado en las provincias de Vizcaya, Madrid, Girona, Barcelona 
y Cantabria (n = 6) (Metodología General). 
 
Tabla 1. Frecuencias de anillamientos y recuperaciones para las diferentes temporadas y 
grupos de edad (n = 877). 
 
Temporada Edad Anillamientos Recuperaciones 
2007/08 Adultos 18 4 
 Juveniles 54 8 
2008/09 Adultos 68 7 
 Juveniles 87 22 
2009/10 Adultos 152 24 
 Juveniles 84 22 
2010/11 Adultos 86 12 
 Juveniles 94 20 
2011/12 Adultos 104 4 
 Juveniles 130 22 
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El objetivo de este análisis era, por un lado, comprobar si la probabilidad de 
supervivencia estaba relacionada con la edad, para poder comparar con el 
resultado del análisis de radio-seguimiento; y por otro lado, aportar una estima 
cuantitativa de la probabilidad de supervivencia anual. Para ello se usó el 
programa Mark 6.1 (White & Burnham 1999) con “recovery models” y la 
parametrización de Brownie (Brownie et al. 1985) teniendo en cuenta tablas 
de recuperación edad-dependientes. El modelo completo incluyendo 
interacciones fue el siguiente: {S(t*e) R(t*e)}, en el que “S” y “R” se 
corresponden con las tasas de supervivencia y recuperación respectivamente y 
“t” y “e” con el tiempo (en este caso los cinco eventos correspondientes con 
las cinco temporadas de estudio) y la edad de los individuos marcados 
(juveniles o adultos).  
 
La selección de modelos se realizó en base a QAICc, seleccionando solo 
aquellos modelos que no diferían en más de 2 puntos con respecto al mejor 
(Burnham & Anderson 2002). Se utilizó el coeficiente QAIC ya que es más 
sensible a la sobredispersión y por que es el aportado por el software “Mark”. 
De tal forma que se tuvo en cuenta la sobredispersión de los modelos, 
calculando el coeficiente de inflación de la varianza c-hat (Lebrenton et al. 
1992) para reescalar la devianza de todos los modelos y calcular su nuevo 
QAICc (Burnham & Anderson 1998). Al igual que en trabajos homólogos con 
la misma especie (Tavecchia el al. 2002, Perón et al. 2011b), dado que cada 
evento de captura y liberación de las becadas comprende un amplio periodo 
(en este caso una temporada invernal), se violó la asunción de que la 
mortalidad durante las sesiones de liberación es despreciable (Cooch & White 
2009). 
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RESULTADOS  
 
Individuos radio-marcados 
 
Durante los 4 meses que duró el radio-seguimiento invernal, las becadas 
permanecieron activas (vivas y en el territorio invernal) un promedio de 78.6 
± 39.4 días, siendo este promedio para los adultos de 81.7 ± 39.3 días y para 
los jóvenes de 75.0 ± 40.8 días. 
  
El 63.6% de las becadas monitorizadas desapareció al final de la temporada 
invernal (21 febrero - 3 de abril) lo que se asoció con la migración prenupcial y 
por lo tanto con haber sobrevivido a la temporada invernal; del 36% restante, 
el 25% de los individuos fueron cazados y el 11% depredados (Tabla 2). De 
los cinco individuos depredados: un caso se debió a rapaz diurna, y por el tipo 
de hábitat (bosque) muy probablemente a un azor Accipiter gentilis; un caso a un 
carnívoro ligado a medios acuáticos, probablemente visón europeo Mustela 
lutreola o visón americano Mustela vison, puesto que la becada presentaba 
señales de depredación por carnívoro y el cuerpo estaba dentro de una 
oquedad en el talud de un arroyo; dos casos se debieron casi con seguridad a 
zorro Vulpes vulpes, pues además de presentar marcas de depredación por 
carnívoro terrestre, los cuerpos estaban enterrados; y un caso presentaba 
señales de depredación por carnívoro terrestre pero no se pudo especificar 
más. 
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Tabla 2. Frecuencia de individuos según causa de baja del emisor para las diferentes 
temporadas y grupos de edad (n = 44). 
 
 
 
 
 
Entre los distintos modelos explicativos de la supervivencia invernal, los 
mejores (según AICc) incluían como variables explicativas la temperatura, la 
temporada, la abundancia de depredadores y la presión cinegética (Tabla 3). 
 
Tabla 3. Modelos explicativos de la supervivencia invernal, en base a individuos radio-
marcados. Solo aparecen aquellos modelos cuya diferencia en AICc (ΔAICc) es inferior a 2 
puntos con respecto el mejor modelo. Caza: en función del número de días de caza 
permitidos/semana; depredación: abundancia relativa de zorros. 
 
 
 
 
La temperatura presentó una correlación positiva con la supervivencia, es 
decir, cuanto más bajas fueron las temperaturas menor fue la supervivencia 
(Tabla 4 y Figura 1). Aquellos escenarios con un menor número de días de 
caza a la semana (caza = “media” y “baja”) y una menor abundancia relativa 
de zorros (abundancia = “media” y “baja”) presentaron en promedio una 
mayor supervivencia (Tabla 4 y Figura 1). Además las 2 últimas temporadas de 
Temporada Edad Causa de la baja 
  Migración Caza Depredación 
2008/09 Adultos 1 1 1 
 Juveniles 2 4 0 
2009/10 Adultos 11 1 2 
 Juveniles 1 0 0 
2010/11 Adultos 5 1 1 
 Juveniles 8 4 1 
Modelo K AICc ΔAICc W 
~ temperatura + temporada 4 456.8 0.00 0.35 
~ temperatura + depredación 4 458.0 1.16 0.19 
~ temperatura + caza 4 458.1 1.28 0.18 
~ temperatura 2 458.5 1.62 0.15 
~ temperatura + temporada + caza 6 458.8 1.99 0.13 
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estudio presentaron una supervivencia en promedio mayor que la primera 
temporada (Tabla 4 y Figura 1). 
 
Tabla 4. Coeficientes promedio de las variables explicativas de la supervivencia invernal, 
en base individuos radio-marcados, según los modelos explicativos seleccionados. 
 
Variable explicativa Coeficiente ES IRV 
Intercepto 3.26 0.37 - 
Temperatura 0.49 0.16 1 
Temporada (2009/10) 0.55 0.29 0.47 
Temporada (2010/11) 0.36 0.23 0.47 
Caza (baja)  0.57 0.29 0.31 
Caza (media) 0.38 0.23 0.31 
Depredación (baja)  0.51 0.23 0.19 
Depredación (media) 0.55 0.24 0.19 
 
 
Figura 1. Relación entra la supervivencia invernal (número de días) y las variables 
explicativas más relevantes. 
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Individuos anillados  
 
Entre los modelos que presentaban una diferencia en QAICc inferior a 2 
puntos con respecto al mejor modelo, no está incluido ninguno con la edad 
como efecto relevante en la probabilidad de supervivencia, lo que en principio 
evidencia que la edad no tendría efecto significativo (Tabla 5). Los mejores 
modelos explicativos de la probabilidad de supervivencia incluyen a la 
supervivencia dependiente del tiempo (es decir con diferencias significativas 
de supervivencia entre las diferentes temporadas), y el modelo nulo, es decir 
aquel en el que no son relevantes ninguno de los factores evaluados (edad y 
temporada). Asimismo en base a los modelos seleccionados, sí habría 
diferencias significativas en la probabilidad de recuperación entre jóvenes y 
adultos, y entre las diferentes temporadas de estudio (Tabla 5). 
 
Tabla 5. Selección de modelos con menor QAICc explicativos de la probabilidad de 
supervivencia anual en base anillamientos y recuperaciones (c-hat = 1.72).  
                        
Modelo K QAICc QΔAICc W 
S(.) R(t) 6 832.60 0.00 0.24
S(t) R(e) 6 833.24 0.65 0.17
S(t) R(t) 9 834.53 1.93 0.09
S=probabilidad de supervivencia 
R=probabilidad de recuperación 
t=tiempo (efecto temporada) 
e=edad (efecto edad) 
(.)=sin efecto de edad, ni de temporada 
 
En base al modelo con el menor QAICc, {S(.) R(t)}, la supervivencia anual de 
la población de becadas invernante en la Península Ibérica para el periodo de 
estudio considerado fue de 0.58 ± 0.06 y la probabilidad de recuperación 
promedio para las temporadas consideradas de 0.09 ± 0.02. 
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DISCUSIÓN  
 
Limitaciones metodológicas 
 
El presente trabajo es una primera aproximación al estudio de la supervivencia 
de la becada en España, y aporta información relevante para su gestión. No 
obstante, este trabajo, tanto en su enfoque con los radio-emisores como con 
el análisis de individuos anillados, presenta ciertas limitaciones que podrían 
mejorarse en trabajos futuros.  
 
En el análisis de individuos radio-marcados, y con respecto a la depredación, 
aunque el zorro es aparentemente el principal depredador de las becadas 
invernantes (Braña & del Campo 1980, Duriez et al. 2005a), lo ideal hubiera 
sido incluir estimaciones de abundancia de otros potenciales depredadores de 
becada como las rapaces diurnas (Hoodless & Hirons 2007), rapaces 
nocturnas (Hoodless 1995) u otros mamíferos, como gatos o mustélidos 
(Duriez et al. 2005a), pero no disponíamos de dicha información. 
 
Tanto la mortalidad por caza como por depredación podrían estar 
sobreestimadas debido al peso adicional que supone cargar con el emisor, 
aunque en ningún caso los emisores excedieron el peso mínimo recomendado 
(Caccamise & Hedin 1985) y según autores el método de anclaje utilizado no 
afecta al comportamiento de las becadas (McAuley et al. 1993b). De todas 
formas el radio-seguimiento no se usó para cuantificar la probabilidad de 
supervivencia (como es el caso del análisis con anillas), si no para comparar el 
efecto de diferentes causas de mortalidad en la supervivencia, y dado que no 
existen motivos para pensar que el peso del emisor influyera de manera 
diferente en la mortalidad por caza que en la mortalidad por depredación, este 
sesgo fue aceptado en relación con los objetivos del análisis. 
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Aunque hubiera sido muy interesante, no fue posible incluir las estrategias 
individuales de ocupación de territorio (Capítulo 3) para examinar su relación 
con la supervivencia, ya que no había un número suficiente de pares de 
localizaciones día-noche (≥ 3) para todos los individuos incluidos en el análisis 
de la supervivencia.  
 
En el análisis de individuos anillados, hubiera sido más apropiado utilizar el 1 
de diciembre como fecha de inicio para cada evento de captura y 
recuperación, que es la fecha que se utiliza en el estudio de radio-seguimiento. 
Pero en este caso el tamaño muestral se habría reducido un 15%, mientras que 
los resultados en lo concerniente al efecto de la edad sobre la supervivencia 
son idénticos con ambas aproximaciones. 
 
Finalmente, lo ideal hubiera sido tener en cuenta eventos de captura y 
liberación cuyo margen temporal fuera el menor posible, por ejemplo mes en 
vez de temporada invernal. De esta forma se hubiera obtenido una 
probabilidad de supervivencia mensual, a partir de la cual posteriormente se 
podría estimar una probabilidad de supervivencia anual (Tavecchia el al. 2002). 
Esto no fue posible debido al bajo tamaño muestral, que condiciona el uso de 
pocos estimadores para que el ajuste del modelo sea aceptable. Esto también 
condicionó la inclusión en los análisis de otras variables explicativas como 
temperatura, lluvia o el tipo de recuperación (directa, la misma temporada de 
captura; o indirecta, temporadas siguientes a la de captura). 
 
Factores que influyen en la supervivencia  
 
En diferentes especies de aves se ha demostrado que las bajas temperaturas o 
numerosas heladas consecutivas, típicas de condiciones invernales, pueden 
condicionar la supervivencia (Sutherland 2006). En Francia se encontró una 
relación entre la temperatura invernal y la supervivencia de las becadas, así 
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como una respuesta a partir de un umbral de temperaturas, a partir de las 
cuales un mayor número de individuos empezarían a mostrar 
comportamientos de escape (Tavecchia et al. 2002, Péron et al. 2011a), 
presumiblemente porque enfrentarse a dichas condiciones sería más costoso 
que desplazarse fuera de sus zonas habituales de invernada (Duriez 2003). 
Nuestros resultados son similares a los encontrados en Francia, ya que cuanto 
menor fue la temperatura invernal menor fue la supervivencia, siendo además 
este factor el de mayor importancia relativa (al formar parte de todos los 
modelos seleccionados, Tabla 3).  
 
Una de las ventajas de abordar el estudio de la supervivencia invernal 
mediante radio-seguimiento frente los estudios con anillas en especies 
cinegéticas es que es posible detectar causas de mortalidad diferentes a la caza, 
como la depredación. Prácticamente todos los trabajos precedentes con 
emisores de radio han detectado mortalidad por depredación, siendo 
mamíferos terrestres como los zorros los principales responsables (Duriez et 
al. 2005a, Braña et al. 2010), y aportando tasas de depredación coincidentes 
con las del presente trabajo (~ 10%). Nuestros resultados no solo señalan 
casos por depredación en todas las temporadas y zonas de estudio, sino que 
además dicha variable explicó gran parte de la varianza en uno de los modelos 
seleccionados, indicando que la depredación podría ser una causa importante 
de mortalidad invernal. Aún así, la importancia concedida a la variable 
depredación en el presente trabajo hay que tomarla con cautela, puesto que, 
como se ha indicado anteriormente no representa la abundancia de todos los 
depredadores potenciales de becada. En la misma línea también es importante 
reseñar que la mortalidad por caza también pudo ser subestimada frente la 
mortalidad por depredación, puesto que es probable que parte de las becadas 
desaparecidas (n = 4) fueran cazadas y no devuelto el emisor, pero esto fue 
imposible de evaluar.  
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Junto con la temperatura y la depredación, la variable “caza”, parece ser el 
otro factor que ejerce una mayor influencia sobre la supervivencia invernal, 
explicando gran parte de la varianza en los modelos seleccionados y siendo la 
causa de mortalidad de un 25% de las becadas radio-marcadas. Además, las 
diferencias de supervivencia encontradas entre zonas con diferente presión 
por caza (“alta” vs. “media” y “alta” vs. “baja”), parecen señalar que la 
mortalidad por caza podría ser aditiva, al menos en situaciones con presión 
cinegética muy elevada (esta parte es ampliamente desarrollada en la Discusión 
General). 
 
Nuestros resultados también muestran que la supervivencia varió entre 
temporadas, incluso teniendo en cuenta las diferencias de temperatura o 
presión de caza, lo cual sugiere que hay otras variables no tenidas en cuenta en 
este estudio que influyen en la supervivencia invernal. Estas podrían deberse 
al estado en que las becadas llegan a sus cuarteles de invernada, por ejemplo 
por una temporada estival que les haya favorecido más o menos. A los dos 
meses de nacer, los juveniles mudan todas las plumas del cuerpo y comienzan 
a mudar las grandes cobertoras secundarias. Cuando comienza la migración 
esta muda se ve interrumpida, de tal forma que en función de cuando 
nacieron llegarán a mudar un mayor porcentaje de plumas (Ferrand & 
Gossmann 2009b). Puesto que las plumas mudadas son de mejor calidad 
(Ferrand & Gossmann 2009b), es posible que cuanto mayor sea este 
porcentaje mejor será el aislamiento térmico de cara a la invernada y por lo 
tanto es probable que esto afecte a su probabilidad de supervivencia.  
 
En el presente trabajo, ni el hábitat ni los grupos de edad tuvieron relación 
con la supervivencia invernal, siendo este último resultado similar entre las 
dos metodologías de trabajo (anillamientos y radio-seguimiento). Igualmente, 
no encontramos un efecto de la interacción entre edad y caza, ni entre edad y 
depredación.  
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La relación de la edad con la supervivencia no parece clara, puesto que 
trabajos precedentes con anillamientos y recuperaciones han encontrado 
resultados dispares: por ejemplo, mientras que aquellos realizados en Francia  
encuentran una supervivencia menor en los juveniles (Tavecchia et al. 2002, 
Péron et al. 2012), estudios realizados en el Reino Unido y Rusia no han 
observado diferencias entre grupos de edad (Hoodless & Coulson 1994, 
Bauthian et al. 2006). Por otra parte, teniendo en cuenta que los trabajos con 
anillas reflejan casi exclusivamente una mortalidad por caza y que parece 
probable que el país que ejerce una mayor presión cinegética en Europa es 
Francia (bolsa de capturas estimada entre el 30 y el 40% de todas las capturas 
europeas: Henderson et al. 1993, Ferrand & Gossmann 2000 y 2001; aunque 
no existen datos fiables de bolsas de caza en la Península Ibérica), lo que nos 
lleva a plantear la hipótesis de que si existen diferencias en la mortalidad por 
caza entre edades, estas solo sean significativas a partir de cierto umbral de 
presión por caza. En cambio, de ser así, habría sido esperable encontrar un 
efecto de la interacción de edad con caza en el análisis presentado en este 
trabajo, de tal forma que el efecto de la caza sobre la supervivencia (al menos 
en el escenario de caza = “alta”) fuera más marcado en jóvenes que en 
adultos. Dicho efecto no fue relevante en los modelos seleccionados, aunque 
es posible que en este caso la interacción entre edad y caza quede enmascarada 
debido al bajo tamaño muestral disponible. 
 
La probabilidad de supervivencia anual encontrada para la población 
invernante en la Península Ibérica es superior a la descrita para Francia (0.34 - 
0.44 según grupo de edad, Tavecchia et al. 2002) y muy semejante a la 
aportada para el Reino Unido, lo que comparando con la hipotética 
productividad de 1.8 pollos/hembra utilizada por dichos autores mantendría a 
la población estable (Hoodless & Coulson 1994). El presente estudio está 
basado en una serie temporal demasiado pequeña, pero un estudio reciente 
realizado con series temporales más completas parece indicar que la tendencia 
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poblacional es estable aunque con grandes fluctuaciones anuales (Ferrand et 
al. 2008). No obstante, sería conveniente tomar estos resultados con cautela, 
puesto que en base a los trabajos aportados por Péron y colaboradores (2011b 
y 2012) parece plausible que existan sumideros de individuos asociados a la 
presión por caza, de tal forma que según a qué nivel se estudie la población 
europea podría parecer que está es estable cuando lo que tiene son zonas 
fuente y zonas sumidero, manteniéndose estas últimas gracias al reparto 
poblacional que ejercen las migraciones sobre el territorio todos los años. Si 
esto fuera cierto, sería importante evaluar cuáles son esas zonas “fuente”, y 
monitorizar de forma particularmente cuidadosa la presión cinegética y la 
abundancia poblacional en las mismas, ya que la estabilidad poblacional a nivel 
europeo podría depender de ellas.  
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CAPÍTULO 5. ESTIMADORES INDIRECTOS DEL ÉXITO 
REPRODUCTOR, ¿SE PUEDE PREDECIR LA ABUNDANCIA 
INVERNAL?  
 
 
RESUMEN 
 
Hasta el momento, el aprovechamiento cinegético de las poblaciones 
invernantes de becada no ha logrado modular la extracción por caza en 
función del éxito reproductor, encontrando como principales obstáculos lo 
costoso económica y logísticamente que resulta plantear trabajos de 
monitorización de la reproducción en regiones tan distantes de las zonas de 
invernada. En el presente trabajo evaluamos la relación entre determinadas 
variables climáticas como indicadores del éxito reproductor y por tanto de la 
abundancia invernal. Basándonos en datos de abundancia invernal recogidos 
en cacerías a lo largo de 21 temporadas cinegéticas, y datos climatológicos 
medidos en el área de invernada y en el área de cría, encontramos modelos 
que explican el 60% de la varianza en la abundancia invernal de becadas, que 
pueden ser utilizados como modelos predictivos de dicha abundancia. Esto 
supone un paso clave de cara a una gestión flexible de la especie, que module 
las extracciones por caza en relación con un éxito reproductor variable en el 
tiempo. 
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INTRODUCCIÓN 
 
El aprovechamiento sostenible de recursos naturales como la caza necesita 
que la extracción sea menor que la producción, de tal forma que el balance 
total sobre la tasa de crecimiento sea positivo. Esto implica que, en muchos 
casos, las extracciones deban ajustarse a las variaciones de abundancia 
poblacional (Lucio 1998), limitando las capturas en los años en que las 
poblaciones son menos abundantes, cuando, por ejemplo la mortalidad por 
otras causas es mayor que lo normal. Por lo tanto, el conocimiento de aquellos 
factores relacionados con la abundancia poblacional es crítico para 
comprender la dinámica de poblaciones y poder tomar las decisiones correctas 
en la gestión de la fauna silvestre (Williams et al. 2002). Son notorios los 
ejemplos históricos de sobrecaza que, buscando maximizar las capturas, 
hicieron incompatible la conservación de determinadas especies (BirdLife 
International 2004b). Pero esta situación no es un relicto del pasado, sino que 
en la actualidad en muchas situaciones el aprovechamiento de la fauna 
silvestre está basado más en aspectos culturales o presiones económicas que 
en criterios derivados del conocimiento de la dinámica poblacional y los 
parámetros que la condicionan (Blanco-Aguiar et al. 2008, Barrena 2010).  
 
La monitorización de la abundancia poblacional es, por tanto, necesaria para 
poder realizar una gestión adaptativa. Esto puede ser particularmente difícil en 
el caso de especies migratorias, si no se obtiene información de las zonas de 
cría, o si no existen programas de monitorización locales. Además, 
monitorizar la abundancia poblacional una vez que la especie ha llegado al 
cuartel de invernada es incompatible con adaptar las capturas a dicha 
abundancia, ya que es necesario disponer de estimas de abundancia con 
antelación suficiente como para adaptar la normativa cinegética, por lo que 
disponer de modelos predictivos puede ser particularmente interesante. Por 
otra parte, para muchas especies la abundancia a principios de otoño depende 
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fundamentalmente de las variaciones en el éxito reproductor, por lo que la 
evaluación del éxito reproductor o la productividad pueden ser una buena 
indicación indirecta de la abundancia otoñal y de los individuos disponibles 
para la caza (Ballesteros 1998). 
 
En el caso de las becadas invernantes en España, cuyas zonas de reproducción 
se encuentran fundamentalmente en el entorno del Báltico y el este de Europa 
(Capítulo 2), la monitorización directa del éxito reproductor resulta compleja. 
Francia es el único país europeo que ha desarrollado redes de monitorización 
en las zonas de reproducción de su población invernante (Mongin et al. 2004, 
Ferrand & Gossmann 2009a), pero éstas son muy costosas y por tanto 
necesariamente limitadas en el espacio. Por otro lado, las condiciones 
meteorológicas ejercen una considerable influencia en la reproducción y en la 
dinámica de poblaciones de muchas aves (Elkins 1983), siendo numerosos los 
estudios que han demostrado dicha relación en diferentes especies (por 
ejemplo: Lucio 1990, Little et al. 1996, Puigcerver et al. 1999, Hogstad et al. 
2003).   
 
Para la becada, limícola forestal que se alimenta fundamentalmente de 
lombrices e insectos y nidifica en el suelo (Gils & Wiersma 1996), es razonable 
suponer que la meteorología afecte a la abundancia de alimento y a la 
exposición de los nidos. De hecho, se sabe que la especie es sensible a los 
veranos secos con menor disponibilidad de invertebrados edáficos (Hoodless 
& Coulson 1998). En Noruega se encontró una relación entre la temperatura 
de mayo y el número de individuos cazados en otoño, señalando una posible 
relación entre el clima estival y el éxito reproductor (Selas 2006). Por lo tanto, 
planteamos la hipótesis de que la abundancia invernal esté afectada por la 
meteorología de la temporada reproductora precedente. 
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Asimismo, en el caso de la becada se sabe que la climatología durante el 
invierno puede afectar a la supervivencia invernal (Tavecchia et al. 2002, 
Capítulo 4), puesto que eventos como olas de frío y nieve pueden hacer 
inaccesible su principal fuente de alimento (Baille 1986). Esto potencialmente 
puede afectar negativamente al número de efectivos reproductores disponibles 
en la primavera siguiente, y por tanto provocar una disminución de la 
abundancia en la temporada siguiente. Por ejemplo, en Noruega se encontró 
una correlación negativa entre la temperatura invernal y la abundancia 
poblacional en el otoño siguiente (Selas 2006). En conclusión, junto con 
variables climatológicas medidas en época estival en la zona de reproducción, 
en el presente trabajo también evaluamos el efecto de la climatología invernal 
sobre la abundancia en la temporada cinegética siguiente. 
 
Los objetivos planteados en este capítulo, serían, por tanto: 1) Evaluar la 
variación interanual de abundancia de becadas en España en invierno. 2) 
Comprobar si la utilización de variables climáticas (tanto en primavera en la 
zona de reproducción, como en invierno en el año anterior) puede usarse para 
predecir la abundancia invernal de becadas en España.  
 
 
METODOLOGIA 
 
Abundancia invernal 
 
Como variable indicativa de la abundancia de becadas en invierno, se utilizó el 
índice cinegético de abundancia (ICA) obtenido en las cacerías, y entendido 
como el número de becadas vistas por hora de jornada cinegética 
(Metodología General). Para los análisis se usó el ICA medio anual. Cuando la 
información estaba disponible a nivel de jornada cinegética (n = 11 
temporadas), éste se cálculo como el promedio de todas las observaciones 
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individuales desde la tercera decena de noviembre a la segunda decena de 
febrero (periodo en el que la abundancia invernal es máxima, Capítulo 2). Para 
otras 3 temporadas se disponía de datos tratados previamente en forma de 
promedios por décadas, de tal forma que se calculo un ICA medio anual a 
partir de los promedios relativos al periodo de máxima abundancia invernal. 
Para otras 7 temporadas la información disponible ya estaba tratada 
previamente en forma de ICA medio anual (para más detalle ver Metodología 
General), de tal forma que para estas temporadas no fue posible hacer una 
selección del periodo a utilizar, ya que los datos hacían referencia a toda la 
temporada cinegética (octubre - febrero). Potencialmente esto no supuso un 
problema ya que, para aquellas temporadas con información más detallada (n 
= 11), pudimos comprobar como ambas series de datos (ICAS temporada 
completa vs. ICAS periodo máxima abundancia) estaban altamente 
correlacionadas (R2 = 0.93). En conclusión, para el periodo 1991-2012 había 
datos disponibles para 21 temporadas cinegéticas.  
 
En cuanto a la distribución espacial de las fichas obtenidas, estás procedían 
principalmente de la mitad norte de la Península Ibérica, concretamente de las 
provincias de Álava, Asturias, Barcelona, Burgos, Cantabria, Girona, 
Guipúzcoa, Huesca, La Coruña, León, Lérida, Lugo, Navarra, Palencia, 
Pontevedra, Salamanca, Soria, Vizcaya y Zaragoza (Figura 1) siendo el tamaño 
muestral por región y temporada (cuando estaban especificadas) de 267 ± 77 
fichas (Metodología General, Tabla 3).  
 
Datos climáticos 
 
Se recopilaron datos de diferentes variables climáticas, obtenidas a partir de 
estaciones meteorológicas repartidas por la principal área de cría del 
contingente invernante en la Península Ibérica (Capítulo 1) y en las diferentes 
regiones del área de invernada donde fueron obtenidas las observaciones de 
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abundancia invernal (Figura 1). Las variables climáticas que se tuvieron en 
cuenta fueron: temperatura media (T), número de días en los que llovió (P) y 
número de días en los que nevó (N). Para los análisis se utilizaron el promedio 
mensual de los meses de mayo, junio y julio de la temporada estival; y de 
diciembre y enero (conjuntamente) de la temporada invernal precedente. Los 
datos se obtuvieron de la página web: http://www.tutiempo.net/clima. 
 
 
Figura 1. Área de invernada con las estaciones climatológicas y las zonas donde han sido 
recogidas las estadísticas de caza (puntos negros, abajo izquierda), y área de reproducción 
con las estaciones climatológicas donde fueron medidas las variables climáticas en primavera 
(punto negros, arriba derecha). 
 
En el Capítulo 1, el resultado conjunto del análisis de recuperaciones de anillas 
y del análisis de deuterio en pluma señala el entorno del Báltico junto con la 
zona oriental de Europa (Polonia, Ucrania, Bielorusia) como las principales 
regiones de cría de las becadas ibérico-invernantes. Por lo tanto, 
seleccionamos una región que engloba la parte más septentrional y oriental de 
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centro Europa y los países circumbálticos, donde medir las variables climáticas 
durante la época de reproducción (Figura 1). 
 
Las variables climáticas fueron medidas en los meses de mayo, junio y julio, 
que es cuando pueden ejercer una influencia sobre el éxito reproductor, pues 
es en estos meses cuando se realizan las puestas y se desarrollan los pollos 
(Hoodless 1995, Ferrand & Gossmann 1995). 
 
En los diferentes modelos explicativos de la abundancia invernal también 
incluimos como variables explicativas la temperatura y los días de nieve 
durante la temporada invernal precedente, utilizando el valor promedio de los 
registros diarios de los meses de diciembre y enero. No fue posible incluir las 
variables medidas en invierno a nivel de mes (en vez de un promedio para 
diciembre-enero), ya que entonces el número de variables explicativas hubiera 
sido demasiado grande en relación con el tamaño muestral disponible. 
 
Análisis estadísticos 
 
Se realizó la selección de modelos en base al AICc (Metodología General). 
Dada la naturaleza lineal de la variable respuesta y el cumplimiento de los 
supuestos de normalidad y homocedasticidad por parte de los residuos, se 
usaron modelos lineales generales.  
  
Para evaluar la fiabilidad de las estimas de los modelos seleccionados, se llevó 
a cabo el método de remuestreo (“boostrapping”, Efron 1979). En este caso, 
repetimos el modelo final con n-1 datos, y calculamos el valor esperado según 
el modelo para el año eliminado usando el resto de observaciones. 
Posteriormente se estimó la correlación entre el valor predicho para cada año 
y el valor observado ese año.  
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RESULTADOS 
 
El ICA promedio de las diferentes temporadas objeto de estudio fue 0.38 ± 
0.09. Examinando el histograma representativo de la abundancia poblacional 
no podemos ver ninguna tendencia poblacional clara, pero si grandes 
fluctuaciones entre años (Figura 2). 
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Figura 2. Histograma de la abundancia interanual de becadas. Solo aparece la DS en 
aquellas temporadas con información suficiente (Metodología General).  
 
Los mejores modelos que explicaban la variación de abundancia invernal 
incluían como variables explicativas los días de lluvia en mayo y en junio, la 
temperatura en julio y la temperatura invernal (Tabla 1). 
 
Tabla 1. Modelos explicativos de la abundancia invernal, en base a variables climáticas 
medidas en el área de cría y en el área de invernada. Solo aparecen aquellos modelos cuya 
diferencia en AICc (ΔAICc) es inferior a 2 puntos con respecto el mejor modelo. 
 
Modelo K AICc ΔAICc W 
~ P (mayo) + P (junio) + T (julio) 4 -52.3 0.00 0.56
~ P (mayo) + P (junio) + T (julio) + T (invernal) 5 -51.8 0.49 0.44
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Los días de lluvia en mayo y en junio, así como la temperatura el invierno 
precedente presentaron una correlación positiva con la abundancia invernal de 
la temporada siguiente, mientras que la temperatura en julio presentó una 
correlación negativa (Tabla 2 y Figura 3). 
 
Tabla 2. Coeficientes promedio de las variables explicativas de la abundancia invernal, en 
base variables climáticas medias en el área de cría y en el área de invernada, y según los 
modelos explicativos seleccionados. 
 
Variable explicativa Coeficiente ES IRV 
Intercepto 0.551 0.210 - 
P (junio) 0.014 0.005 1 
P (mayo) 0.014 0.004 1 
T (julio) -0.031 0.008 1 
T (invernal) 0.021 0.012 0.44 
 
 
Figura 3. Correlaciones entre la variable becadas vistas/hora (ICA) y las principales 
variables explicativas. 
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En base a los resultados del “boostrapping”, podemos ver cómo la capacidad 
predictiva del modelo completo (incluyendo la temperatura invernal de la 
temporada precedente) es más alta que la del modelo que no incluye la 
temperatura invernal (Figura 4). 
 
Figura 4. Resultados del remuestreo (“boostrapping”) de los 2 modelos explicativos de la 
abundancia invernal: línea negra, valores observados; y línea gris, valores predichos. 
 
 
DISCUSIÓN 
 
Este trabajo muestra que la abundancia invernal de la becada en España está 
significativamente relacionada con la climatología experimentada en las zonas 
de reproducción la primavera precedente, así como con la climatología 
experimentada en las zonas de invernada la temporada precedente. Estos 
datos sugieren que el clima afecta tanto al éxito reproductor, como a la 
supervivencia invernal. 
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Tanto el efecto positivo de la precipitación estival como el efecto negativo de 
la temperatura de julio sugieren que estas variables podrían ser indicadoras de 
la abundancia de alimento durante la reproducción, a través de la 
disponibilidad de agua en el medio. Para otras especies que se reproducen en 
el suelo y se alimentan en verano de invertebrados, como la perdiz roja y la 
codorniz, ya se ha señalado la fuerte correlación entre una época estival seca y 
un detrimento en el éxito reproductor (Puigcerver et al. 1999, Casas et al. 
2009). En el caso concreto de la becada, los pollos parecen ser especialmente 
sensibles a los veranos secos con menor disponibilidad de invertebrados 
edáficos (Hoodless & Coulson 1998), lo que podría estar señalando a dichas 
variables climáticas como indicadores de la disponibilidad de dichos 
invertebrados e, indirectamente, del éxito reproductor.  
 
Otros autores también han señalado para la becada la relación entre una época 
estival especialmente calurosa y un detrimento en el éxito reproductor, como 
lo sucedido en el 2010 en Rusia, donde dichas condiciones climatológicas se 
asociaron con que el éxito reproductor también fuera inferior a lo normal 
(Fokin et al. 2010). Finalmente, recientes estudios han encontrado una fuerte 
correlación (R2 = 0.9) entre el número de pollos con muda completa a finales 
de la época estival en Rusia y la abundancia invernal en Francia (Ferrand & 
Gossmann 2009a). En este caso, se interpretaba la relación a partir de la 
fenología reproductora: un mayor número de pollos que han acabado la muda 
de las cobertoras secundarias sería un reflejo de un mayor número de puestas 
tempranas, que habrían permitido a los pollos tener más tiempo para realizar 
la muda completa entre el abandono del nido y el momento del anillamiento. 
Los juveniles del año realizan una muda de las tectrices y de las cobertoras 
secundarias, que se interrumpe cuando comienza la migración y por lo tanto 
puede verse inacabada (“muda suspendida”) en relación con la fecha de 
nacimiento y la fecha de migración. De tal forma que cuanto más tardía sea la 
puesta y más temprana sea la migración menos completa será la muda 
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(Ferrand & Gossmann 2009a). Se asume, por tanto, que los años en los que 
las puestas comienzan antes, el éxito reproductor es mayor. Estos resultados, 
junto con los nuestros, vendrían a completar la conexión sugerida entre clima, 
abundancia de alimento, fenología reproductora, éxito reproductor, 
abundancia otoñal (post-reproductiva) y abundancia invernal.  
 
Por otro lado, hemos encontrado que el clima durante la temporada invernal 
precedente también influye en la abundancia invernal. Resultado acorde con lo 
señalado por otros autores (Selas 2006), y que podría estar relacionado con el 
efecto que las bajas temperaturas tienen sobre la supervivencia invernal de la 
especie (Tavecchia et al. 2002, Capítulo 4). Así, en inviernos especialmente 
duros la supervivencia sería menor, lo que posteriormente influiría en el 
contingente reproductor disponible la primavera siguiente, y finalmente en la 
abundancia poblacional en la temporada invernal siguiente. 
 
El modelo predictivo propuesto podría ser de gran utilidad para mejorar la 
ordenación cinegética de la especie, puesto que con una antelación suficiente 
(julio) se dispondría de una estima de la abundancia de becadas para la 
temporada siguiente. En este caso, la presión de caza podría adaptarse a la 
abundancia prevista. Por ejemplo, si en base al modelo predictivo se prevé una 
abundancia por debajo de lo normal podrían establecerse restricciones 
cinegéticas más severas que cuando se esperen abundancias dentro de lo 
habitual o por encima de lo habitual. No obstante, el tamaño muestral 
disponible en la actualidad es aún relativamente bajo (n = 21 temporadas), por 
lo que sería necesario ir corrigiendo el modelo predictivo con las 
incorporaciones de nuevas series de datos de abundancia invernal. La ventaja 
de un método predictivo basado en información que se puede obtener por 
internet reside también en que es barato y fácil de implementar, a diferencia de 
los métodos desarrollados en Francia que necesitan costosas campañas de 
anillamiento en las zonas de cría. Dicha metodología podría ser 
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complementaria al modelo predictivo propuesto, puesto que las observaciones 
de juveniles en septiembre en las zonas de cría podrían confirmar el resultado 
del modelo predictivo. Así mismo, también sería necesario replicar el modelo 
para las diferentes regiones de invernada en relación con las respectivas áreas 
de cría, y finalmente sería muy interesante desarrollar un modelo predictivo 
global para el contingente invernal en el área franco-ibérica debido a la fuerte 
relación que parece existir entre ambas invernadas (Capítulo 2). 
 
El examen de las variaciones de abundancia para la serie temporal de estudio 
no parece mostrar ninguna tendencia poblacional clara en las últimas décadas 
(Figura 2), si no más bien grandes fluctuaciones poblacionales entre años. Esta 
situación es semejante a la señalada para la población invernante en Francia 
(Ferrand et al. 2008), lo que podría ser un indicativo de estabilidad 
poblacional, sugiriendo que la presión de caza actual no es excesiva (o que no 
tiene un efecto notable sobre las poblaciones). Pero a este respecto hay que 
ser cautelosos, ya que recientes estudios a escalas espaciales más bajas sobre el 
efecto que la presión por caza ejerce en la probabilidad de supervivencia 
parecen indicar la existencia de zonas sumidero y zonas fuente (Péron et al. 
2011b). Esto podría llevar a interpretaciones erróneas de la tendencia 
poblacional en relación con la escala espacial en que se mida o con las 
regiones geográficas donde se evalúe (Capítulo 4 y Discusión General). En 
conclusión, parece necesario mantener la monitorización de la especie a través 
de la obtención de índices de abundancia en cacerías, y realizar estudios 
específicos sobre el efecto que la caza tiene sobre la abundancia a diferentes 
escalas espaciales, para determinar así cuales son los niveles adecuados de 
extracción de la especie en relación con un equilibrio poblacional. 
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DISCUSIÓN GENERAL 
 
El marco teórico del presente trabajo es la ciencia aplicada, concretamente la 
ecología aplicada a la gestión cinegética de la becada. Es notable como a día de 
hoy son innumerables los ejemplos en los que la gestión de las especies 
cinegéticas está basada más en la tradición y la costumbre o en presiones 
sociales y económicas, que en adaptar las capturas a la realidad ecológica de las 
especies. Por ejemplo, la caza de la perdiz roja está siendo profundamente 
influida por las sueltas anuales de millones de perdices de granja, cuando 
estudios empíricos indican que este hecho está influyendo negativamente 
tanto en la conservación de la especie, como en la continuidad de la caza de la 
perdiz como especie silvestre (Blanco-Aguiar et al. 2008, Casas 2008). Otro 
ejemplo a destacar es el del control de depredadores generalistas en España, 
práctica ampliamente generalizada (Ríos-Saldaña 2010), que puede producir 
escasos resultados, o incluso efectos negativos no deseados, si se aplica de 
forma no selectiva, o sin entender adecuadamente cómo la depredación 
interacciona con otros elementos como el hábitat (Virgós  & Travaini  2005, 
Díaz-Fernández 2012).  
 
En el caso de la becada en España hay tantas gestiones cinegéticas diferentes 
como territorios autonómicos (o incluso provincias, caso del País Vasco), 
encontrando todo un elenco de calendarios cinegéticos, días de caza a la 
semana y cupos permitidos, que guardan más relación con las diferentes 
presiones que ejercen grupos sociales sobre la administración, o con 
posiciones políticas de demarcación, que con diferencias ecológicas reales. En 
contraposión con esta realidad, el presente trabajo aporta pruebas empíricas 
de cómo se relacionan diferentes factores naturales como la climatología y 
antrópicos como la caza con la dinámica poblacional de la especie, lo que 
permitiría adaptar la extracción por caza en función de dichas relaciones. 
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La caza como mortalidad aditiva durante la invernada 
 
Las diferentes causas que afectan a la mortalidad de una especie podrían 
clasificarse en función de si son compensatorias, es decir, presentan una 
correlación negativa con otras causas de mortalidad, de tal forma que cuando 
estas incrementan otras disminuyen; o aditivas, es decir que no presentan 
relación alguna con otras causas de mortalidad, de modo que toda mortalidad 
asociada a esta causa aumenta la mortalidad total anual (Errington 1946). 
Puede darse además el caso de que una causa de mortalidad pase de 
compensatoria a aditiva bajo determinadas circunstancias, como por ejemplo 
un incremento desmedido de la presión por caza (McAuley et al. 2005). En 
este sentido, con la becada, como con otras especies cinegéticas, es 
fundamental determinar si la mortalidad por caza es compensatoria o aditiva. 
El primer caso (siempre y cuando la tendencia poblacional sea estable a priori) 
significaría que la caza es asumible por la población. En el segundo, en 
cambio, habría que extremar las precauciones puesto que el efecto de la caza 
sobre la población se sumaría a otras causas de mortalidad de forma 
independiente, y por lo tanto en situaciones en las que otros factores disparen 
la mortalidad (como ola de frío) la mortalidad por caza podría inclinar la 
balanza hacia una situación en la que recuperar la abundancia poblacional 
precedente sería difícil.  
 
Hasta el momento, los diferentes estudios sobre supervivencia en la becada 
parecen evidenciar que la mortalidad por caza podría ser aditiva, puesto que 
aquellos que se han llevado a cabo en zonas sin caza (Duriez et al 2005a, 
Aradis et al. 2008) la supervivencia siempre ha sido mayor que en los 
realizados en zonas donde se practicaba la actividad cinegética (Hoodless & 
Coulson 1994, Tavecchia et al. 2002, Bauthian et al. 2006). En este sentido, en 
Francia encontraron una relación entre aquellas zonas en las que se ejerce una 
mayor presión por caza y aquellas zonas con menor supervivencia, planteando 
Discusión general 
  121
la hipótesis de que si en dichas zonas se mantiene la población invernal de 
becadas año tras año podría deberse al reparto poblacional que se produce 
debido a las migraciones, de tal forma que dichas zonas podrían estar 
actuando como sumideros de individuos mientras que la percepción general es 
que la población se mantiene estable (Péron et al. 2011b y 2012).  
 
Los resultados del Capítulo 4 sugieren que la mortalidad por caza en la becada 
en España es aditiva, puesto que la supervivencia en aquellas zonas donde se 
cazaba más días a la semana fue menor que en aquellas donde se cazaba 
menos días a la semana. Esto indica que reducciones en la extracción por caza 
podrían repercutir en aumentos poblacionales (o en cambios en la tasa de 
cambio poblacional), puesto que si la mortalidad por caza es aditiva las 
reducciones también lo serán (Servanty et al. 2010).  
 
Por lo tanto, adaptar la presión cinegética a la productividad o a la mortalidad 
debida a otras causas podría ser una buena estrategia para evitar o minimizar 
posibles declives poblacionales. Es decir, reducir la extracción en situaciones 
de baja productividad o cuando la mortalidad por otras causas sea elevada 
podría evitar que la caza redunde en una disminución poblacional no deseada, 
incluso en casos en los que la tendencia poblacional no es negativa, como 
parece ser el caso de la becada en el territorio peninsular y en Francia (Ferrand 
et al. 2008, Capítulo 5). Este contexto general de gestión, que podríamos 
llamar “principio de precaución”, sería el más adecuado en casos en los que la 
mortalidad por caza sea efectivamente aditiva. De esta forma, si por ejemplo 
se suceden varias temporadas reproductoras malas (debido a una época estival 
especialmente seca y calurosa, Capítulo 5), junto con inviernos especialmente 
severos con olas de frío y nieve (capítulos 3, 4 y 5), el efecto de la mortalidad 
por caza (aunque sea moderado) se sumaría a las otras causas de mortalidad de 
forma independiente dando como resultado tasas de mortalidad difíciles de 
asumir por la población. 
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La climatología estival como modulador del éxito reproductor y de la 
extracción por caza de la especie 
 
En el caso de los recursos naturales renovables explotados, como es el caso de 
las especies cinegéticas, es importante realizar un uso flexible de acuerdo con 
la productividad anual para que el uso sea sostenible (Reynols et al. 2001). En 
el caso de que no sea posible evaluar directamente esas variaciones en 
productividad, diferentes autores ya han señalado la importancia de incorporar 
aquellos factores que inciden directamente en el éxito reproductor, con el fin 
de elaborar herramientas que permitan predecirlas, y por tanto realizar ese uso 
flexible (Reynols et al. 2001).  
 
En el Capítulo 5 se han aportado evidencias de que diferentes variables 
climáticas, medidas en el momento y lugar de la reproducción de la especie 
(según datos del Capítulo 1), pueden ser indicadoras de la abundancia invernal 
(y por tanto, probablemente, del éxito reproductor). El modelo predictivo 
propuesto podría ser de gran utilidad para la gestión de la especie, puesto que 
con una antelación suficiente al inicio de la temporada cinegética (unos tres 
meses) aportaría indicaciones sobre la abundancia de becadas en el invierno. 
Así, podrían establecerse diferentes escenarios de gestión cinegética en 
función de los resultados del modelo predictivo, incluyendo escenarios con 
medidas más restrictivas en el cual se disminuyera la extracción por caza si se 
prevé un año con abundancias bajas.  
 
Debería discutirse entre todas las partes implicadas en la caza y conservación 
de la becada (administraciones, cazadores, técnicos, etc.), el número de 
escenarios y los límites de los mismos. Por ejemplo, podrían considerarse solo 
dos escenarios (sin limitaciones en condiciones “normales”, y con limitaciones 
cuando la abundancia prevista sea por debajo de la media de todos los 
registros de abundancia disponibles). O, incluso, podrían pensarse en tres 
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escenarios: uno de aprovechamiento permisivo, si se prevé una abundancia 
invernal igual o superior a la media, uno con restricciones leves, cuando la 
abundancia esté por debajo de la media, y uno con restricciones fuertes 
(incluso la ausencia de caza) cuando la abundancia prevista sea más baja que 
un límite umbral acordado. Esto permitiría una recuperación poblacional más 
rápida en situaciones en las que la productividad ha sido limitada debido a las 
condiciones experimentadas en la zona de reproducción.  
 
La climatología invernal como modulador de la movilidad y 
supervivencia invernal y por lo tanto de la extracción por caza de la 
especie 
 
Junto con el mayor o menor éxito que pueda tener la especie durante la época 
reproductora, el otro gran reto al que tiene que enfrentarse es a una invernada 
en la que diferentes factores como la climatología, la depredación o la presión 
por caza inciden de manera significativa en el comportamiento y por tanto en 
la supervivencia. En el caso de la becada parece que la temperatura invernal es 
esa piedra angular que por encima de todos los demás factores incide sobre el 
balance entre necesidades y riesgos, inclinando la balanza a asumir mayores 
riesgos cuando la temperatura se vuelve demasiado severa.  
 
En los capítulos 3 y 4 se aportan evidencias de que la temperatura invernal 
afecta de forma gradual a la movilidad de la especie, mostrando un reflejo 
comportamental a un riesgo creciente, ya que ese incremento en la severidad 
de las temperaturas se traduce en una disminución en la supervivencia 
invernal. Así mismo, en el Capítulo 5 se aportan evidencias de cómo la 
temperatura invernal parece influir en la abundancia poblacional para la 
temporada siguiente, lo que concuerda con la hipótesis de que esta variable 
afecta a la dinámica poblacional. El caso extremo de esta situación lo 
representan los temporales de frío y nieve, que provocan desplazamientos 
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masivos de individuos hacia zonas más templadas, en las que se incrementa 
localmente la densidad de individuos potencialmente debilitados. En estas 
circunstancias se da la paradoja de que mientras en las zonas cubiertas de 
nieve está prohibida la caza, en las zonas más inmediatas y sin nieve no lo está, 
cuando son estas zonas las que actúan de refugio temporal y es donde la 
mortalidad por caza puede dispararse, añadiéndose a la provocada por la 
meteorología adversa. En conclusión, sería especialmente importante 
incorporar herramientas dentro de los planes técnicos de gestión que veden la 
caza de la becada durante el transcurso de los temporales de frío y nieve, tanto 
en los lugares afectados como en las regiones cercanas que podrían estar 
actuando de refugio temporal (como las zonas costeras).  
 
Diferencias espaciales en la extracción por caza, hipótesis de las zonas 
fuente y sumidero 
 
Como indican McAulay y colaboradores (2005), la relación de la mortalidad 
por caza con la mortalidad natural puede cambiar en función del grado de 
presión cinegética, de tal forma que a partir de un umbral determinado la 
mortalidad por caza pase de ser compensatoria a aditiva, en cuyo caso habría 
que extremar las precauciones. En este contexto, Perón y colaboradores 
(2011b y 2012) encontraron en Francia una correlación entre la presión por 
caza y la probabilidad de supervivencia, asociando zonas con una alta presión 
por caza y una baja probabilidad de supervivencia, y viceversa. De tal forma, 
que unas zonas estarían actuando como sumideros, mientras que otras, donde 
la mortalidad por caza es baja, actuarían como fuentes.  
 
En el Capítulo 4 encontramos evidencias de que la supervivencia en las zonas 
con 6-7 días de caza a la semana es menor que en el resto de zonas, por lo que 
podrían corresponderse con zonas sumidero. De ser así, sería razonable que el 
número de días de caza permitido a la semana se redujera en dichas zonas, con 
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el fin de conseguir una presión de caza semejante en todo el territorio y evitar 
que el equilibrio poblacional dependa solo de las zonas “fuente”. En la misma 
línea, la hipótesis planteada por Péron y colaboradores (2012) de que las zonas 
sumidero se mantienen gracias al reparto poblacional que se produce en las 
migraciones, también coincide con los resultados de un estudio realizado en la 
Bretaña francesa, que mostraba cómo la eliminación de individuos adultos en 
áreas forestales tenía como resultado la ocupación al año siguiente de esas 
mismas zonas por juveniles (Fadat 1981). Si la hipótesis de zonas fuente-
sumidero y la reocupación de los territorios sumidero tras la migración otoñal 
de forma mayoritaria por individuos juveniles fuera demostrada, la razón de 
edades obtenida en las cacerías podría ser usada como un estimador de 
presión cinegética diferencial entre regiones, y por lo tanto ser un identificador 
de las zonas que están actuando como sumideros. 
 
Hacia una visión poblacional de la especie, más allá de fronteras 
políticas 
 
En los capítulos 1, 2 y 3 se aportan datos sobre la movilidad y ocupación del 
territorio de la especie que indican que en la becada, como en muchas otras 
especies migratorias, una misma población puede estar en diferentes 
territorios políticos en función del momento del ciclo anual o de eventos 
climáticos como olas de frío y nieve (Baillie et al. 1986, McCulloch et al. 1992). 
Además, resultados presentados en el Capítulo 2 indican que  la caza otoñal en 
Francia puede afectar al número de becadas que finalmente se asientan en 
España durante el invierno. De la misma forma, se ha visto cómo becadas 
invernantes en una zona dada pueden desplazarse de forma masiva a otras 
regiones por causa de los temporales, tanto dentro de España (Capítulo 3) 
como desde Francia hasta España (Gossmann & Ferrand 2000). Esto quiere 
decir que la caza en un territorio determinado puede afectar a las becadas que 
invernan habitualmente en otro territorio.  
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Todo ello hace pensar en la necesidad de una gestión coordinada entre los 
diferentes territorios españoles y, en un plano internacional, al menos con 
Francia. Por ejemplo, y como se ha mencionado anteriormente, durante los 
temporales de frío la caza debería vedarse no solo en los territorios 
directamente afectados si no también en las regiones más cercanas que por su 
condición de clima más templado (zonas costeras) acojan de forma temporal 
un número masivo de individuos. Esto debería ser también aplicable para el 
caso de temporales extremos en Francia que resulten en desplazamientos 
masivos al norte de la Península Ibérica, en cuyo caso las regiones españolas 
que actúen como refugio temporal deberían vedar la caza como territorio 
receptor. Así mismo, si en función del modelo predictivo se prevé un año de 
abundancia invernal en España excepcionalmente bajo que merezca 
condiciones restrictivas con respecto a la caza en nuestro territorio, también 
deberían reducirse las capturas otoñales en Francia para minimizar el efecto 
sobre la población ibérico-invernante. 
 
Los cazadores de becada y la conservación de la especie 
 
La gestión de una especie difícilmente será sostenible sin la evaluación 
continua del estado de sus poblaciones y si no es capaz de integrar a todas las 
partes relacionadas con el uso de recurso (Reynols et al. 2001), siendo aquí 
donde el papel de los cazadores como principales consumidores del recurso es 
determinante. En contraposición con otras especies para las que el 
asociacionismo de los cazadores no tiene un papel relevante en la 
monitorización y conservación, en el caso de la becada han sido estos mismos 
colectivos los pioneros en el seguimiento poblacional y en la defensa de 
búsquedas de modelos de gestión sostenibles. Son ejemplos claros el Club 
National des Becassiers en Francia (Ferrand et al. 2008) y el Club de 
Cazadores de Becada en España. Los 5 capítulos del presente trabajo 
pudieron llevarse a cabo gracias a información recogida por dichos colectivos, 
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así como a su colaboración para el desarrollo en el campo de objetivos 
específicos de esta tesis. Así, los índices indirectos de abundancia se obtienen 
en las cacerías (capítulos 2 y 5), y el anillamiento de individuos invernantes y la 
recogida de muestras isotópicas (capítulos 1 y 4) se realizan de forma 
sistemática por los grupos/asociaciones de becaderos. Asimismo, muchos de 
esos grupos colaboraron de forma desinteresada y altamente motivada en el 
equipamiento y monitorización de individuos con emisores de radio que se 
llevó a cabo en este trabajo (capítulos 3 y 4). Por lo tanto, toda gestión futura 
de la especie debería integrar tanto la coordinación con dichos colectivos 
como el reconocimiento de su labor en la conservación y monitorización de la 
especie, cuyas acciones clave son la toma de registros de abundancia y del 
número de capturas en las cacerías, y el anillamiento científico de la especie.  
 
Futuras líneas de trabajo en relación con el presente trabajo 
 
Esta tesis constituye una primera aproximación a la ecología y dinámica de 
poblaciones de la becada durante la invernada en España, de tal forma que a 
continuación se esbozan algunas posibilidades para continuar el presente 
trabajo en relación con estudios llevados a cabo por otros autores.  
 
En el Capítulo 2 se esboza la ruta migratoria, pero dado el tipo de  
información utilizada (recuperaciones en la Península Ibérica de becadas 
anilladas durante la migración) es probable que los resultados sean 
incompletos y que otras rutas migratorias no se hagan patentes porque ciertos 
países no tengan programas de anillamiento en las épocas oportunas. Para 
comprobar esta hipótesis sería interesante estudiar la migración de la 
población a partir de becadas anilladas en España y recuperadas en otros 
países, para lo cual sería necesario un importante tamaño muestral, que solo 
estará disponible tras años de campañas de anillamiento invernal. 
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En el Capítulo 3 se parte del supuesto de que la magnitud de los 
desplazamientos diarios de las becadas obedece a una búsqueda en la 
optimización de la alimentación frente unos riesgos asumidos, es decir, que si 
un individuo se desplaza más es para alimentarse mejor. Este supuesto puede 
ser erróneo, o al menos incompleto, porque en la magnitud de dichos 
desplazamientos podría haber otros factores implicados como las 
características estructurales del medio, o comportamientos territoriales entre 
individuos (Duriez 2003). Por lo tanto, sería interesante estudiar elementos 
como las diferencias en la relación bosque-pradera en el área ocupada por los 
individuos, o la relación espacial y comportamental entre individuos vecinos 
durante la invernada, para así descartar otras hipótesis alternativas.  
 
En el Capítulo 3 también se aportan datos sobre grandes desplazamientos de 
un porcentaje importante de individuos radio-marcados desde sus áreas de 
invernada habituales hasta una región más templada, de igual forma a como 
sucede en Francia (Gossmann & Ferrand 2000, Péron et al. 2011a). Combinar 
herramientas SIG con el estudio conjunto de variables climáticas y geográficas 
y el resultado histórico de dichos desplazamientos podría servir para realizar 
mapas predictivos de la relación entre lugares típicos de invernada y lugares 
que actúan como refugio temporal en diferentes circunstancias climáticas, de 
modo que puedan identificarse las mismas para actuar convenientemente en 
caso de temporales de frío y nieve.  
 
En el Capítulo 4 se aporta información sobre la probabilidad de supervivencia 
basada en métodos de captura-marcaje-recaptura. Perón y colaboradores 
(2011b), combinando herramientas SIG y datos de anillamientos, mapean la 
relación entre la probabilidad de supervivencia y la presión cinegética. Aplicar 
dicha metodología en España permitiría identificar cuáles son las zonas 
sumidero, y por lo tanto diseñar planes de gestión más específicos con la 
realidad de cada región. 
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En el Capítulo 5 se muestra cómo la climatología en el área de cría y en el área 
de invernada puede utilizarse para evaluar de forma indirecta el éxito 
reproductor. Zimmerman y colaboradores (2010) han desarrollado una 
metodología para evaluar la productividad en función de la razón de edades. 
Aplicar esta metodología en la población ibérico-invernante sería una valiosa 
herramienta para monitorizar el estado de la población y como método de 
contraste con el modelo predictivo basado en variables climáticas. 
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CONCLUSIONES 
 
1. Los datos del anillamiento y del análisis isotópico en pluma indican que 
el origen reproductor de las becadas ibérico-invernantes quedaría 
definido en su mayor parte (> 80%) por la región comprendida al norte 
por la sección meridional de Finlandia y Suecia, al oeste y al sur por 
Polonia y Ucrania, y al este por las regiones más occidentales de la 
Rusia europea. El resto (< 20%) serían fundamentalmente individuos 
corto-migrantes de países de Europa central, y secundariamente 
individuos largo-migrantes procedentes del centro de Rusia y del norte 
de Escandinavia 
 
2. Dentro del conjunto de la población ibérico-invernante, las becadas 
nacidas en la Península suponen un porcentaje entre el 1 y el 5%, 
distribuyéndose en invierno casi en su totalidad por el tercio norte 
peninsular. 
 
3. Aunque existen indicios de que las becadas que invernan más al sur y al 
oeste de la Península Ibérica incluyen una mayor proporción de largo-
migrantes, no encontramos evidencias suficientes que confirmen una 
distribución invernal según el alohiemismo sobresaltante descrito para 
la especie. En cambio, sí encontramos diferencias en la fenología 
migratoria entre las becadas largo-migrantes y las becadas corto-
migrantes, de tal forma que las primeras llegarían antes durante la 
migración otoñal. 
 
4. Las becadas que pasan el invierno en la Península Ibérica parecen 
utilizar una ruta migratoria más cercana al Báltico que a Europa central, 
destacando la importancia de Francia en dicha migración, y dentro de 
este país la mitad este. Aún así, este resultado debe ser matizado con 
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futuros trabajos que evalúen las recuperaciones de becadas anilladas en 
la Península Ibérica y recuperadas en otros países en época migratoria. 
 
5. La migración postnupcial en la Península Ibérica comienza a lo largo de 
octubre, incrementado de forma progresiva en noviembre y con un 
pico migratorio a finales del mismo, y comienzos de diciembre, para 
luego estabilizarse la abundancia relativa dando lugar a un periodo de 
invernada estable hasta mediados de febrero. La migración prenupcial 
en la Península comenzaría a finales de febrero, incrementando 
progresivamente a lo largo de marzo y con un máximo migratorio a 
finales del mismo, presentado algún movimiento poblacional ya de 
menor importancia a comienzos de abril.  
 
6. Los pequeños desplazamientos diarios que realizan las becadas entre 
zonas boscosas y pastizales están negativamente relacionados con la 
temperatura, aumentando la magnitud de estos desplazamientos cuando 
las temperaturas descienden. Además las becadas jóvenes y las que 
ocupan hábitats mediterráneos realizan en promedio desplazamientos 
menores que las adultas y las que ocupan ambientes atlánticos. 
 
7. Durante los temporales de frío y nieve más del 50% de las becadas 
afectadas presenta comportamientos de escape hacia zonas más 
atemperadas, regresando una vez finalizado el temporal la casi totalidad 
de los individuos desplazados a sus lugares habituales de invernada. 
Dichos desplazamientos parecen afectar en mayor grado a los 
individuos juveniles que a los adultos. 
 
8. La probabilidad de supervivencia anual de las becadas invernantes en la 
Península Ibérica para el periodo considerado fue del 58%, no 
encontrando diferencias entre juveniles y adultos. Además, la 
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supervivencia invernal está positivamente relacionada con la 
temperatura y negativamente relacionada con el incremento del número 
de días de caza a la semana y con el incremento en la abundancia de 
zorros. 
 
9. Las diferencias de supervivencia encontradas entre regiones con 
diferente presión por caza sugieren que la mortalidad por caza es 
aditiva, al menos en escenarios en los que la presión por caza (en este 
caso número de días de caza/semana) sea muy elevada. 
 
10. El análisis de la relación entre la abundancia invernal y variables 
climáticas medidas en el área de cría y de invernada indica que, para la 
población ibérico-invernante, la abundancia invernal está positivamente 
relacionada con la precipitación en mayo y junio en el área de cría (que 
posiblemente afectan al éxito reproductor), pero negativamente 
relacionada con la temperatura durante la temporada invernal 
precedente (que posiblemente modula el número de reproductores a 
través de la supervivencia invernal). A través de estas relaciones, es 
posible establecer modelos predictivos de la abundancia invernal de 
becadas en base a variables climatológicas, y utilizar estas predicciones 
para proponer una ordenación cinegética flexible entre años. 
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